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EINFÜHRUNG 


Es kommen in der vorliegenden Arbeit die Ontogenesen der als höhere 
Säuger oder Eutheria zusammengefassten Mammalia zur Besprechung. Ihre 
Gegenüberstellung mit der Embryonalentwicklung der Beutel tiere (Marsu¬ 
pialia) oder Metatheria gestattet ein klareres Erfassen und eine sicherere 
Interpretation der Sondermerkmale. Die stammesgeschichtlich orientierte Frage¬ 
stellung verlangt dabei die Möglichkeit, primitive von fortgeschrittenen und hoch 
evoluierten Säugern zu unterscheiden. Zu den bisher erfolgreichsten Versuchen, 
die Vielfalt der Eutheria nach ihrer Evolutionshöhe zu ordnen, gehört jener von 
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Portmann (1951, 1962, 1970) und Mangold (1966); die von den Autoren auf¬ 
grund der Hirnindices vorgenommene Stufung gründet vor allem auf der quanti¬ 
tativ erfassbaren Tatsache, dass die Säuger eine Massenvermehrung des Gehirns 
aufweisen, welche die durch blosse Zunahme der Körpergrösse verlangte 
Gewichtssteigerung des nervösen Apparates weit überschreiten kann. Ich verwende 
zur Charakteristik der Eutheria als primitive beziehungsweise evoluierte die von 
Mangold (1966) errechneten Totalindices. Der Totalindex bezeichnet das | 
Massenverhältnis von Integrationszentren (Bulbus olfactorius, Gross- und 
Kleinhirnhemisphären) zu Elementarzentren (Stammrest: Diencephalon, Mesen- 
cephalon, Pons, Myelencephalon); im Falle der Insektenfresser gibt der Index an, 
um wievielmal die Integrationszentren schwerer sind als der eigene Stammrest, 
im Falle aller andern Eutheria , um wievielmal die Integrationszentren schwerer 
sind als jener Stammrest, den die Formen hätten, wenn sie der Insektivoren- 
Stufe angehörten. Bei primitiven Eutheria ist der TI niedrig, d.h. die Hirnteile 
mit integrierender Funktion sind nur wenig schwerer als die Zentren des Element¬ 
arapparates. Der TI des Menschen stellt mit einem Wert von 214 den höchsten 
bis jetzt bekannten Totalindex dar, jener des Pottwal mit 192—206 kommt ihm 
recht nahe. 

Unter Evolution des Ontogenesetypus (O-Typus) verstehen wir im vor¬ 
liegenden Zusammenhang die stammesgeschichtliche Veränderung des Geburts¬ 
zustandes bei Säugern und ihren Vorfahren. Es ist zwar die Tatsache schon lange 
bekannt, dass in dieser Wirbeltiergruppe, wie übrigens auch bei den Vögeln, 
zwei sich je ähnliche Grundformen von Neonaten, Nesthocker und Nestflüchter, 
Vorkommen. Die Frage, welche Rolle diesen Geburtszuständen in der Stammes¬ 
geschichte zuzusprechen und wie ihre Evolution abgelaufen sei, hat indessen erst 
Portmann als besonderes Problem gesehen. Das Studium dieser O- Typen kann 
die mannigfaltigen Ausprägungen der Nesthocker einerseits und der Nestflüchter 
anderseits vorerst rein beschreibend erfassen. Es sei hier der Dank all jenen 
Zoologen ausgesprochen, die durch ihre Einzeldarstellungen einen unentbehr¬ 
lichen Beitrag zu vorliegendem Ordnungsversuch beisteuern. Eine möglichst 
umfassende Kenntnis dieser Neonaten vermittelt uns einen Querschnitt zum 
Evolutions zustand der rezenten Formen. Für ein Studium ihrer Evolutions¬ 
prozesse gibt das in den rezenten Neonaten vorliegende Material dann Auf¬ 
schluss, wenn es verschiedenste stammesgeschichtliche Stufen umfasst. Das ist 
der Fall. Wir finden gleichsam „fossilisierte“ O-Typen vor und zwar in jenen 
Linien, die aus verschiedenen später dargestellten Gründen in ihrer Phylogenese 
stillgestanden sind oder sich zumindest äusserst langsam fortentwickeln. So 
begegnet uns eine ganze Skala gestaltlich verschiedener Nesthocker, die nur 
in ihrem Verhalten als hilfsbedürftige Wesen übereinstimmen und einer je anderen 
Evolutionsstufe zugehören; auch bei den Nestflüchtern lassen sich unter¬ 
schiedliche Reife- und Evolutionsgrade feststellen. 
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Die Geburtssituation aller Nesthocker und vieler Nestflüchter stellt bei den 
Säugern im Hinblick auf die evoluiertesten Eutheria zugleich ein bestimmtes 
Ontogenese-Stadium dar, das von ihnen durchlaufen wird. Unter den onto- 
genetischen Stufen gibt es welche, denen einerseits eine besondere stammes¬ 
geschichtliche Bedeutung zuzukommen scheint und welche anderseits zugleich 
auch in der Individualentwicklung klar definierbare und auffällige Stufen dar¬ 
stellen. Es sind dies vor allem zwei durch je bestimmte Merkmalskorrelate definierte 
Stadien: das bei Lidverschluss erreichte (Stadium VF, VF = Vorfahren-Geburts- 
stadium) und jenes bei Malleus-Ablösung realisierte (Stadium MAB, MAB — 
Malleusablösung). Da fossile Dokumente, jetzt im eigentlichen Wortsinn, 
naturgemäss fehlen, sind wir auf diese ontogenetischen Rekapitulations-Stufen 
besonders angewiesen. 

Der im folgenden unternommene Ordnungsversuch muss trotz des Umfangs 
der Arbeit als erweiterungsbedürftig betrachtet werden: 1. des Materials wegen, 
das wie im folgenden dann ausgeführt, in allen nicht durch Normentafeln belegten 
Fällen zu wenig umfangreich ist. Besonders für die Dokumentation der intrau¬ 
terinen Entwicklungsperiode standen oft nur Einzelstadien zur Verfügung. 
Angaben anderer Autoren, die derartige Stadien betreffen, stammen aus ver¬ 
schiedensten Arbeiten; 2. Wichtige Einzelprobleme können zugunsten des Zusam¬ 
menhangs nur skizziert werden. 

Eigene Untersuchungen zu Spezialfragen wie Bildung und Lösung tran¬ 
sitorischer Verschlüsse, Entwicklung des primären und sekundären Kiefergelenks 
wurden in früheren Studien behandelt. Was in der vorliegenden an eigener morpho¬ 
logischer Arbeit enthalten ist, betrifft vor allem die Feststellung der Gestalt¬ 
merkmale von Ontogenesestadien, die Gesamtsituation wichtiger Vertreter bei 
Lidverschluss, den Zustand bestimmter Hirnteile einiger primitiver Säuger bei 
Augenöffnen. Der Gesamtproblematik entsprechend habe ich die Ergebnisse 
meiner Studien wie die Angaben anderer Autoren behandelt und sie vor allem 
in den Tabellen kurz zusammengefasst, statt sie in den Zusammenhang störenden 
Einzelbeschreibungen vorzulegen. Dass ich den in diesem Sinn fragmentarischen 
Entwurf trotzdem vorlege, ist vor allem von der Zuversicht her begründet, der 
angestrebte Überblick vermittle für einen Teil bisher bekannter Sachverhalte in 
einem grösseren Bezugssystem ein besseres Verständnis und die geäusserten 
Feststellungen und Hypothesen werden weiterer Vertiefung und Überprüfung 
rufen. 

Die Arbeit muss in sich folgenden Teilen im Druck erscheinen, weshalb als 
Vorwegnahme kurz die aus den Resultaten sich ergebende Wichtigkeit des Themas 
Umrissen sei. Die Evolution des Ontogenesetypus erfolgt unbeschadet der sys¬ 
tematischen Zugehörigkeit einer Form auf eine einheitliche und weitgehend 
übereinstimmende Weise. Es geht bei diesem stammesgeschichtlichen Prozess 
ja nicht um Veränderung von Einzelmerkmalen wie bei der Evolution der Arten, 
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sondern um die Abwandlung von diesen übergeordneten Ganzheiten. Der Einblick 
in ein derartiges Geschehen vermittelt damit Kriterien, welche eine Prüfung der 
phylogenetischen Stellung rezenter Säugervertreter und -gruppen zulassen. 

Die Aufgliederung des Stoffes auf die nacheinander im Druck erscheinenden 
Teile ist die folgende. Nachdem im ersten der Ontogenesetypus hinsichtlich 
seiner Gestaltmerkmale analysiert wird, handelt der 2. Teil von den Cerebrali- , 
sationsmerkmalen, der 3. von seinen zeitlichen Aspekten. Im vierten Teil wird 
das allgemein abgehandelte am Beispiel konkreter Vertreter und Gruppen illu¬ 
striert und zusammengefasst. 


Material 

Mit der einleitenden Übersicht ist bereits die Problematik des Material¬ 
umfangs angedeutet. Ein Studium der Evolution des Ontogenesetypus müsste 
die Entwicklungsreihen der Repräsentanten aller wichtigen Säugergruppen 
einbeziehen können. Nun ist es aber leider so, dass wir nicht einmal über deren 
Geburtszustände hinreichend orientiert wären. Nur für wenige Eutheria ist die 
Entwicklung etwa bis Lidverschluss in Normentafeln festgehalten. Es handelt 
sich dabei vor allem um die Dokumentation leicht zu züchtender Labor- und 
Haustiere: Acomys cahirinus (Dieterlen, 1963), Mus musculus (Witschi, 1962; 
Wessel, 1967), Rattus norvegicus (Henneberg, 1937), Cavia cobaya (Harman und 
Prickett, 1931/31; Scott, 1937), Oryctolagus cuniculus (Minot und Taylor, 
1905), Mesocricetus auratus (Boyer, 1948, 1953), Spermophilus citellus (Völker, 
1922), Sus scrofa (Keibel, 1894/96), Cervus capreolus (Sakurai, 1906). Eine 
Übersicht zur Entwicklung von Manis javanica vermitteln Huisman und de Lange 
(1937); Daten zur Ontogenese von Primaten sind enthalten über Tarsius spectrum 
und Nycticebus tardigradus bei Hubrecht und Keibel (1907), über Homo sapiens 
bei Keibel und Elze (1908). Der Grossteil der Angaben zur Skelettentwicklung 
stammt aus Curgy (1965), der die bekannte Literatur mit Hinweisen auf den 
Materialumfang umfassend berücksichtigt. Des Materialmangels wegen auf die 
angestrebte Übersicht zu verzichten, ist bei der Wichtigkeit des Gesamtproblems 
wohl nicht gerechtfertigt. Die Spezialisierungstendenzen in der modernen Biologie 
lassen es als unwahrscheinlich erscheinen, dass die Dokumentierung vorab von 
selteneren Formen in absehbarer Zeit eine Ausweitung erfahre. 

Ich danke hier allen, die mir bei der Beschaffung des Materials grosszügig 
halfen. Vorab bin ich Herrn Professor Dr. A. Portmann verpflichtet, der mir 
seine während langen Jahren zusammengetragene Sammlung von Säugerstadien 
vollständig zur Verfügung gestellt hat. Wertvollste und bereits zu Serien ver¬ 
arbeitete Feten durfte ich im Senckenbergischen Institut der Universität Frankfurt 
dank der Freundlichkeit von Herrn Professor Dr. D. Starck einsehen. Es fanden 
sich darunter vor allem kostbare Primatenstadien. Herrn Professor Starck 
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verdanke ich sodann zwei neugeborene Bären. Aus dem Hubrecht-Laboratorium 
in Utrecht bekam ich Stadien von Talpa europaea , Sciurus vulgaris , Tupaia 
javanica zur Bearbeitung. Einsicht in die Schnittserie einer neugeborenen Tupaia 
glis verdanke ich Herrn Dr. W. B. Spatz, Frankfurt. Stadium VF von Tenrec 
ecaudatus stammt aus einem in Bern gebliebenen Rest des Materials von Herrn 
Professor Dr. H. Bluntschli; es wurde mir von Herrn Professor Dr. F. Strauss 
freundlicherweise überlassen. Aus dem Zoologischen Garten in Basel bekam 
ich folgende Neonaten: Galago senegalensis , Dasyprocta aguti , Callithrix jacchus. 
aus dem Tiergarten in Zürich einen Neonatus sowie Postnatal-Stadien von 
Echinops telfairi , aus dem Schlachthaus Zürich Feten von Bos taurus: ich danke 
den Herren Dr. E. Lang und Dr. H. Wackernagel, Basel, Herrn R. Honegger 
Zürich und Herrn Dr. Britschgi, Zürich. Herr Professor Dr. E. Flückiger Basel 
stellte mir datiertes Felis domestica-Material zur Verfügung, von Herrn Dr. 
H. Müller Hinterkappelen erhielt ich ein postnatales Stadium von Mustela 
erminea. Grossen Dank schulde ich sodann Herrn cand. phil. II O. Oeschger. 
der mir datierte Erinaceus- Embryonen und Postnatal-Stadien sowie Neonaten 
und Jungtiere von Echinops telfairi aus eigenen Zuchten in der Zoologischen 
Anstalt Basel zur Bearbeitung überliess. Herrn cand. phil. II H. Joller Basel 
verdanke ich Einsicht in Embryonalstadien von Myotis myotis. Dank der Vermitt¬ 
lung von Herrn Professor Dr. G. Wolf-Heidegger konnte ich Serien einiger 
Embryonen von Talpa europaea benützen. Dank spreche ich ausserdem den 
technischen Assistentinnen der Zoologischen Anstalt der Universität Basel aus. 
Den Zuchten von Frau M. Bruderer entstammen meine Mesocricetus-Feten ; 
Fräulein V. Gätzi überliess mir aus ihrem Material Cav/a-Stadien .Besonderer 
Dank gebührt Frau R. Daetwyler, die unentwegt und mit Interesse beim Schneiden 
und Färben der vielen Serien mithalf. Herr P. Geinoz vom Zoologischen Institut 
der Universität Fribourg hat das Fotografieren der Embryonen besorgt, Fräulein 
R. Bächinger die Aufnahme der mikroskopischen Bilder. 


BEGRIFFSINVENTAR UND KURZE ZUSAMMENFASSUNG FRÜHERER ERGEBNISSE 

Im Laufe der früheren und der hier vorliegenden Untersuchungen wurde 
es notwendig, neu erkannte Tatbestände mit neuen Begriffen zu fassen. Es seien 
deren wichtigste als eine Art Inventar hier vorgestellt. 
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Tabelle 1 
Material 


Abkürzungen: SST: gerade Scheitelsteiss-Länge mit Stechzirkel; SSTR: Scheitelsteiss-Länge mit Fa 
über den Rücken gemessen; KL: Kopflänge; q: Querschnitt; s; Sagittalschnitt; h: Horizontalschr 
f: Flachschnitt; Glm: Gliedmassen; S: Serie; ET: Embryonaltage; PN: Postnatal-Tage. 



Alter, Länge, 
Stadienzugehörigkeit 

Schnitte 

Aufhellungspräparat 

Sciurus vulgaris 

1. Praenatale Stadien 


Kopf q 


Nr. 158 b 

23 mm SST 

Rumpf q 


Hubrecht Laboratorium 

Stadium VF 

Glm f 


Nr. 88 ö 

Kurz vor Geburt 

Kopf q 


Hubrecht Laboratorium 

stehendes Stadium 

Glm linke Seite f 


2. Postnatale Stadien 

66 mm SST, 13 PN? 

Kopf q, s 

Rumpf 


28 mm KL 

Hand f 

und Extremitäten 


69 mm SST, um 18 PN? 


Rumpf 


30 mm KL 


und Extremitäten 


75 mm SST, < 22 PN 

Kopf q, s 

Rumpf 


32 mm KL 


und Extremitäten 

Mesocricetus auratus 

1. Praenatale Stadien 

1214 ET, ILA mm SST 

Kopf q 

Rumpf mit Glm q 



1314 ET, 15/17 mm SST 

Rumpf mit Glm q 



Stadium VF 

Kopf q 2 S, Kopf s 
Kopf h 2 S 

Glm f 2 S 

3 S 

2. Neonatus 

16 ET 

Stadium Eu-NH 

Kopf q 2 S, h 1 S 

Rumpf und Glm 

3. Postnatale Stadien 

2 PN 

Kopf s 


meiste Serien von Frau 

3 PN 

Kopf q, s 

Rumpf und Glm 

M. Bruderer-Herter 

Stadium MAB 

5 PN 

Kopf q 



12 PN 

Stadium 

des Augenöffnens 

Kopf q 


Mus musculus 




1. Praenatale Stadien 

10, 12 mm SST 

je Kopf q 



1414 ET, 15 mm SST 

Rumpf q 2 S, s 1 S 



Stadium VF 

Kopf q 1 S, s 2 S 
h 1 S, Glm f 2 S 



17 mm SST 

Kopf q, Glm 



19 mm SST 

Kopf q, Glm 



22 mm SST 

Kopf q, Glm 



Stadium Eu-NH 

Kopf s, Glm 



28 mm SST 

Kopf q, Glm 



29 mm SST 

Kopf q, Glm 


2. Neonatus 


Kopf q 2 S, s 1 S 

Rumpf und Glm 

3. Postnatale Stadien 

3 PN 

Kopf q 



4 PN 

Kopf q 



5*4 PN, Stadium MAB 

Kopf q 

Rumpf und Glm 


12 PN, Lidöffnung 

Kopf q 





Neon 




teil 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 

h- 

Alter, Länge, 
Stadienzugehörigkeit 

Schnitte 

Aufhellungspräparat 

cluii 




tus, weisse Laborratte 
Praenatale Stadien 

rat 

Neonatus 

Postnatale Stadien 

17V4 ET, um 21 mm SST 

21 ET 

3 PN, 4 PN 

Rumpf q, s 

Glm 2 S 

Kopf s 2 S, h 2 S, 
Kopf s 

Kopf q 

q 2 S 

Rumpf 

und Gliedmassen 

miys cahirinus 

Praenatale Stadien 

D 

fl 

_ Neonatus 

21 V 2 ET, 13 Vx mm SST 

23‘/ 2 ET, 22 mm SST 
Stadium VF 

27 1 / 2 ET 

30 l A ET, Stadium MAB 
32 Vz ET 

38 ET 

Kopf q 

Kopf h 
q 2 S 

Glm 

Kopf q 

Kopf q 

Kopf q 

Kopf q, Glm 

Totalpräparat 

via cobaya 

32 ET 

Stadium VF 

38 ET 

Rumpf s, Glm 
Kopf q 4 S, s 3 S 
h 2 S 

Kopf s, q 


isyprocta aguti 



Gliedmassen 

nrec ecaudatus 

Material 

Hr. Prof. Bluntschli 
Neonatus, Serie 86 

Hr. Prof. Starck 

22,5 mm SST 

Stadium VF 

54 mm SST 

Stadium MAB 

Kopf q, Rumpf q 
Glm 

Kopf q 


inaceus europaeus 

Praenatale Stadien von ? 29 
des Materials Oeschger 
von ? 112 

des Materials Oeschger 
Neonatus 

Postnatales Stadium 

14/16 ET, 15,5 mm SST 

16/18 ET, 23 mm SST 
Stadium VF 

34/35 ET, KL 27 mm 
Stadium Eu-NH 

12 PN, nahe MAB 
und Augenöffnen 

Kopf q 
Vordergliedm 
Rumpf s, Glm 
Kopf q 

Kopf q, Glm 

Kopf q 

Gliedmassen 

'hinops telfairi 

Neonatus 

Stadium mit Augenöffnen 

55 mm SST, 

Stadium MAB 

10 PN 

Kopf q, 

Glm linke Seite 
Kopf q 

Totalpräparat 

Gliedmassen 
rechte Seite 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 



Alter, Länge. 
Stadienzugehörigkeit 

Schnitte 

Aufhellungspräparat 

Talpa europaea 

1. Praenatales Stadium 

Serie von Hr. Prof. Ludwig 

2. Neonatus, Nr. 194 

Hubrecht Laboratorium 

22 mm SST 

Stadium VF 

33 mm SST, noch vor 
Stadium Eu-NH 

Kopf q, s, h 

Rumpf s 

Kopf q 

Glm rechte Seite 

f’- 

K 

**■ 

»i. 

jj fr- 

Lepus europaeus 

Praenatale Stadien 

24 mm SST 

52 mm SST 

54 mm SST, vor Eu-NH 

Kopf q 

Rumpf q, s. Glm 
Kopf q 

Kopf q, Glm 

* 

0r 

Oryctolagus cuniculus 

Neonatus 


Ohrregion q 

r- 

Rumpf und Glied- hr 
massen 

Afyotis myotis 

Nr. 4/7 aus dem Material 
von H. Joller 

12 mm SST 

Stadium VF 

Kopf q 

Rumpf s, Glm 

V 

Chaetophractus sp. 

Neonatus 

* 22.7.1938, Zoologischer 
Garten, Basel 

35 ET, 100 mm SST 


Total aufgehellt 

Bradypus sp., Serie 175 

Hr. Prof. Starck 

Serie 171 

Hr. Prof. Starck 

36 mm SST 

Zwischen VF und Eu-NH 
64 mm SST 

Stadium Eu-NH 

Kopf q 

Kopf q 

fl: 

Dasypus novemcinctus 

Serie 115, Hr. Prof. Starck 
E igenes Stadium 

54 mm SST 

Stadium Eu-NH 

70 mm SST 

Stadium MAB 

Kopf q 

Ohrregion s 

Jto 

Gliedmassen 

Kopfhälfte 

Mustela ermirtea 

von Hr. Müller 

Entwicklungsmässig 

10 PN, KL 27 mm 

Kopf q 

Hand, Fuss 

v 

Felis domesticci 

1. Praenatale Stadien 

Serie 144, Hr. Prof. Starck 

2. Neonatus 

42 mm SST 

Stadium VF 

60 mm SST 

83 mm SST 

Stadium Eu-NH 

Kopf q 2 S 
h 

Kopf q, h 

Kopf q 

Ohrregion q 

Total aufgehellt 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 



Alter, Länge, 
Stadienzugehörigkeit 

Schnitte 

Aufhellungspräparat 

is familiaris 

Praenatales Stadium, Nr. 140 
Hr. Prof. Starck 

86 mm SST, vor aber 
nahe Eu-NH 

Kopf q 


us arctos ferox 
iNeonatus, Serie 241/43 

Hr. Prof. Starck 


Kopf q 


us arctos 

Neonatus, Geschenk 
von Hr. Prof. Starck 

226 mm SSTR 

Ohrregion q 

Fuss 

ca via 

Praenatales Stadium 
von P. arborea 

Neonatus von Procavia sp. 

104 mm SST, 

125 mm SSTR, 

Stadium MAB 
überschritten 

Ohrregion q 

Gliedmassen 

Gliedmassen 

■tauras 

61 mm SST 

Kopf q, s 



70 mm SST 


Total aufgehellt 


97 mm SST 


Total aufgehellt 


100 mm SST 


Total aufgehellt 


105 mm SST 

Kopf q, s 



114 mm SST 




140 mm SST 


Total aufgehellt 

scrofa , Serie 20 

30 mm SST vor VF 

Kopf s 


Hr. Prof. Starck 


Rumpf mit Glm s 


ws caballas 

72 mm SST 

Kopf q, s 




Glm 


laia javanica 576 b 




Hubrecht Laboratorium 

22 mm SST 

Kopf q, Glm 


praenatales Stadium 

Stadium VF 



glis 

59 mm SST 

Kopf q 


Neonatus, Serie Hr. Dr. Spatz 



crocebus murinas 




Serie EM 193 a 

15,5 mm SST 

Kopf q 


Prof. Feremutsch, Bern 

Stadium VF 



-odictius potto 




Totgeburt 13.2.1952 

125 mm SSTR 

Glm 

Gliedmassen 

von Hr. Dr. Rahm 
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Tabelle 1 (Fortsetzung) 


I aft 

I 


Alter, Länge, 
Stadienzugehörigkeit 


Schnitte 


Aufhellungspräparat 

Jtnd 

Gliedmassen 


Galago senegalensis * 
Neonatus 


69 mm SST 
85 mm SSTR 


Callithrix jacchus 

1. Praenatales Stadium 
Hubrecht Laboratorium 


34 mm 

nach Stadium VF 


2. Frühgeburt 9.3.67, 

Zoologischer Garten Basel 


59 mm SST 
75 mm SSTR 


Kopf q 
Ohrregion q 


Gliedmassen 


Cebus capucinus (Totgeburt) 
Neonatus, Langen-Erlen 


225 SSTR 


Gliedmassen 


Macaca 

1. Praenatales Stadium 


M. javanicus 

Nr. 120/23 Hr. Prof. Starck 


85 mm SST 
Stadium MAB 


Kopf q 


2. M. irus , als Frühgeburt 
bezeichnet 


105 mm SST 
Stadium MAB 


Postnatales Stadium 
M. cynomolgus 


2 PN, etwa 150 mm 


Gliedmassen 

Gliedmassen 


Papio hamadryas 

Nr. 237, Hr. Prof. Starck 


33 mm SST 
Stadium VF 


Kopf q 


Pan troglodytes 

Praenatales Stadium 71 mm SST 

382, 321 Hr. Prof. Starck zwischen Eu-NH und 

MAB 


Kopf q 
Glm 


gut 

ctiai 


fet 

Nes 

dar 

Stal 


Balaenoptera physalus 

T 223, Hr. Prof. Pilleri 


90 mm Gesamtlänge 


Kopfhälfte q 


Ontogenesetypus 


Unter Ontogenesetypus verstehen wir einen bestimmten Geburtszustand, 
der primär durch den Grad der erreichten Cerebralisierung und in einem 
bestimmten Umfag auch durch die Gestaltorganisation (Müller, 1969 6) 
definierbar ist. Der Cerebralisationsgrad ist bestimmt 1. durch die Hirnmasse, 
fassbar im Vermehrungsfaktor n. Portmann und Mangold; der Vermehrungs- 
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faktor ist die Zahl, mit welcher das Gewicht des Neonaten-Gehirns multipliziert 
werden muss, um das Adultgewicht zu erhalten; 2. durch die Hirnstruktur und 
zwar in jenen Fällen, wo Strukturentwicklung und Massenzunahme gesonderte 
und unabhängige Cerebralisationsprozesse darstellen würden. Wir wissen über 
des Verhältnis der beiden Prozesse noch nichts näheres. Portmann und Mangold 
stellen fest, dass ein Vermehrungsfaktor von mehr als 5 immer einen Nesthocker, 
ein Wert von weniger als 5 immer einen Nestflüchter charakterisiert, gleich¬ 
gültig, ob im ersten Fall der Faktor im Hinblick auf die Vögel einen Nesthocker 
charakterisiert, der von einem primitiven Nestflüchter abzuleiten ist oder im 
zweiten Falle im Hinblick auf die Säuger einen Nesthocker, der stammesge¬ 
schichtlich auf dem Weg zum sekundären Nestflüchter sich befindet. Wenn wir 
in Tabelle 2 auch die Vorfahren der Säuger einbeziehen, so stellen wir bezüglich 
der phylogenetischen Stufe der beiden Nesthocker völlige Übereinstimmung 
fest; auch der Säuger- ist wie der Vogel-Nesthocker direkt aus einem primitiven 
Nestflüchter abzuleiten. Der Unterschied zwischen Vögeln und Säugern besteht 
darin, dass bei letzteren der Nesthocker die Vorstufe zu einem neuen Nestflüchter¬ 
status darstellt. 


Tabelle 2 

Stammesgeschichtlicher Übergang zum Nesthocker bei Vögeln und Säugern ; 
Ontogenesetypen der Eutheria 


Vögel 

Primärer-> Nesthocker 

Nestflüchter 


Säuger* 

Primärer-Primitiver - Primitiver - 

Nestflüchter Nesthocker sekundärer 

Nestflüchter 


-> Evoluierter 

sekundärer 

Nestflüchter 

Evoluierter 
Nestflüchter 
m. Nesthocker¬ 
merkmalen * 1 


Primärer-Primitiver-■> Evoluierter 

Nestflüchter Nesthocker Nesthocker 2 


Vermehrungs¬ 
faktor : 


> 5 


Vermehrungs- Vermehrungs¬ 
faktor : FAKTOR: 

um 2 1: 4—2 

2: >5, bis 40 


Vermehrungs¬ 
faktor : 

< 5 


* Unter Berücksichtigung der rezent nicht mehr vorhandenen Vorfahren. 

1 Primates. 

2 Fissipedia und ein Teil der Primates , Sciuridae. 
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Wir sehen: der Begriff O-Typus als Oberbegriff für Nesthocker und Nest¬ 
flüchter enthält bereits eine Cerebralisationskomponente. Darum sprechen wir 
nach Möglichkeit einerseits von Gestaltzustand und Gestaltentwicklung, anderseits 
von Cerebralisationsgrad und Hirnentwicklung. 

Das Verständnis für den Wechsel verschiedener O-Typen innerhalb der 
gleichen Gruppe (Tabelle 2) erschliesst sich m.E. aus der Betrachtung des Trends 
zu immer höherer Cerebralisaticn, welcher bei Vögeln und Säugern zu beobachten 
ist. Grössere Massenentfaltung des Gehirns verlangt längere Entwicklungszeit. 
Soll durch langdauernde Hirnentwicklung die Erhaltung der Art infolge langer 
Unreifephasen der Nestlinge nicht unnötig gefährdet werden, ist die Etablierung 
einer immer länger dauernden intrauterinen Entwicklungszeit, die Evolution der 
Viviparität, notwendig. Die Zeitverkürzungen, die auf dem Weg zum Lebend¬ 
gebären vorerst notwendig werden, haben bei Säuger-Vorformen die Entstehung 
von Nesthockern zur Konsequenz (Müller, 1969 a). Erst nach dem Übergang 
von der Oviparen zur viviparen Nesthockerstufe kann die Tragzeit sukzessive 
verlängert werden, so dass jetzt sekundäre Nestflüchter mit der Möglichkeit 
zu immer stärkerer Massenvergrösserung des Gehirns evoluieren. Wir werden 
sehen, dass auch der Typus des mit offenen Sinnesorganen geborenen, motorisch 
noch recht unbeholfenen Primaten (sekundärer Nesthocker n. Portmann) 
höchst wahrscheinlich im Zusammenhang mit der Volumenvergrösserung des 
Gehirns entstanden gedacht werden kann. 


Bezeichnung der Ontogenesetypen 

Portmann hat folgende Begriffe zur Bezeichnung der O-Typen einführt: 
der sekundäre Nestflüchter der Mammalia unterscheidet sich vom primären 
Nestflüchter der Sauropsida dadurch, dass ihm stammesgeschichtlich Ahnen vom 
primären Nesthockertypus vorausgehen. Als primäre gelten die mit geschlossenen 
Sinnesorganen zur Welt kommenden Nesthocker der Vögel und der primitiven 
Säuger. Der sekundäre Nesthocker zeichnet sich durch offene Sinnesorgane und 
motorische Unreife aus. 

Da der Gestaltzustand der primären Nesthocker ein recht verschiedener sein 
kann, habe ich folgende Bezeichnungen eingeführt: Der Typus des extremen 
Nesthockers findet sich bei den Neonaten der Monotremata und der Marsupialia. 
Die in der Ontogenese als Stadium VF bezeichnete stammesgeschichtlich eventuell 
früheste Geburtssituation von FW/zer/a-Vorfahren verkörpert ihn in etwas weniger 
extremer Ausprägung. Mit Eutheria-Nesthocker wird ein Geburtszustand be¬ 
zeichnet, der bei Nagern und Insektenfressern häufig vorkommt. Der stammes¬ 
geschichtlich unmittelbar auf die Nesthockerstufe folgende noch niedrig cerebra- 
lisierte Nestflüchter ist ein primitiver Eutheria-Nestflüchter, Neonaten der Eutheria- 
Nestflüchter mit einem TI > 10 heissen evoluierte Eutheria (Eu)- Nestflüchter. 
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Evolution des O-Typus und Veränderung des Geburtszustandes 

Evolution des O-Typus bedeutet innerhalb der Säuger eine kontinuierliche 
Abwandlung des Geburtszustandes von der Nesthocker zur Nestflüchter-Situation. 
Im Normalfall ist damit der Fortschritt von niedriger zu höherer Cerebralisations- 
stufe verbunden. Prospektiv kann deshalb jede dieser Veränderungen als „Ver¬ 
besserung“ des Geburtszustandes betrachtet werden. 

— Eine Veränderung des O-Typus hinsichtlich seiner Gestaltkomponente kommt 
zustande infolge Geburt auf je fortgeschrittenerem Gestaltzustand. Mit ihm ist 
ein wirklicher Fortschritt noch nicht hinsichtlich der rezenten Situation, 
sondern lediglich praesumptiv, im Rahmen der noch weiterlaufenden Evolu¬ 
tion gegeben, indem auf diese Weise die Geburtsorganisation immer näher 
jener somatischen Grundlage MAB kommt, welche die früheste Voraussetzung 
für eine Aktualisierung von Nestflüchterverhalten darstellen dürfte (Müller, 
1969 b , c; vergl. S.72). Von der Gestaltstufe Eu-NH bis zum Geburtsstadium 
mit weit fortgeschrittener Ossifikation führen kontinuierliche Zwischenstadien. 

— Ein Fortschritt bezüglich der Cerebralisierung kommt durch Verkleinerung des 
Vermehrungsfaktors zustande. Fällt infolge fortschreitender Verlängerung des 
intrauterinen Aufenthalts der Wert unter 5, so ist die Evolution des Nest¬ 
hockers zum Nestflüchter erreicht. Bei Eu-Nestflüchtern können wir von einer 
„Verbesserung“ des Geburtszustandes sprechen, wenn der TI der Adultform 
ansteigt. 

Gestaltstadien 

Da wir es mit einer Evolution der O-Typen zu tun haben, besteht unser 
Material aus Neonaten; diese Neugeborenen sind das Produkt einer bereits 
durchlaufenen stammesgeschichtlichen Entwicklung. Über mögliche Anfänge der 
phylogenetischen Reihe müssen ausserdem die intrauterin durchlaufenen Stadien 
der rezenten Formen Auskunft geben. Tabelle 3 enthält die Ossifikationsmerk¬ 
male, welche die wichtigsten Gestaltstadien charakterisieren. Die in der Tabelle 
verwendeten Abkürzungen besagen: 
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Tabelle 3 


Ossifizierende Skelettelemente der Gestaltstadien VF bis MAB 



Gliedmassen- und 

Desmale 

Chondrocraniale 


Beckenelemente 

Kopfelemente 

Elemente 

STADIUM VF 

Clavicula 

Dentale 

Maxillare 

Praemaxillare 

Parietale 

Frontale 



Humerus 

Vomer 



Radius 

Palatinum 



Ulna 

Squamosum 



Femur 

Jugale 



Tibia 

Pterygoid 



Fibula 

Lacrimale 

Nasale 



Ilium 

Tympanicum 

Goniale 

Ala temporalis 

STADIUM EU-NH 

Endphalangen 2—5 
Metacarpalia 2—5 

Interparietale 

Exoccipitalia 


Metatarsalia 2—5 


Basioccipitale 

Supraoccipitale 


Ischium 


Basisphenoid 


Alle Phalangen¬ 


Orbitosphenoid 


glieder 


Praesphenoid 


Pubis 


Ohrkapsel 

STADIUM MAB 

Calcaneus Talus 


Malleus, Incus 


Beginn der Carpus- 


Siebbeinplatte 


ossifikation 




Fortschreitende 

Tarsus- und Carpus- 




ossifikation 




Liste der Abkürzungen 

VF Vorfahrenstadium, hypothetisch als Geburtsstadium von Proto -Eutheria 
interpretiertes Stadium, welches von den rezenten Formen intrauterin 
durchlaufen wird, 

Eu-NH Geburtsstadium der primitivsten rezenten Eutheria , 

MAB Stadium mit Malleus-Ablösung. 

Ausser diesen für die Gestaltstadien gebrauchten werden folgende Abkürzungen 
verwendet: 
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EN Fl evoluierte Nestflüchter 
ET Embryonaltage 
Eu Eutheria 
KG Kiefergelenk 
MK Meckelscher Knorpel 
Mo Monate 
NF1 Nestflüchter 


O-Typus Ontogenesetypus 

PKG primäres Kiefergelenk 

PN postnatale Tage 

PNF1 primitiver Eutheria- Nestflüchter 

SKG sekundäres Kiefergelenk 

TI Totalindex 

Wo Wochen 


Kombination von Gestalt - und Cer ebralisations stufen 


Ein bestimmter Gestaltzustand bei Geburt kann Formen von je verschiedenem 
Totalindex zugehören, sodass sich stammesgeschichtlich je neue Evolutionsstufen 
der O-Typen ergeben. Ein mit der Organisation MAB zur Welt kommender 
Nesthocker mit einem Adult-TI von weniger als 10 stellt einen phylogenetisch 
primitiveren O-Typus dar als ein Neonatus derselben Gestaltsituation aber mit 
einem Adult-TI von >10. Analoge Stufungen ergeben sich für Nestflüchter der 
Organisation MAB usw. In Tabelle 12 sind die bekannten Säuger in dieser Weise 
nach Gestalt- und Hirnmerkmalen geordnet. 


Entwicklungsdauer und Evolution der Tragzeit 


Die praenatale Entwicklungsphase könnte im Hinblick auf unser Gestalt¬ 
stadium VF günstig gegliedert werden in eine embryonale bis zum Lidverschluss 
dauernde und in eine fetale, bis zur Geburt sich erstreckende Periode. Wir sprechen 
jedoch aus didaktischen Gründen nur von Embryonalzeit und bezeichnen alle 
praenatalen Entwicklungsdauern mit ET (absolute Werte grossteils n. Asdell, 
1964). Postnatale Entwicklungszeiten versehen wir mit der Abkürzung PN. 

Die bis zur Geburt sich erstreckende Entwicklungsdauer = Tragzeit erfährt 
im Verlaufe der Stammesgeschichte eine kontinuierliche Verlängerung und ist im 
Normalfall von einer Verbesserung des Geburtszustandes begleitet. Tritt nur die 
Verlängerung, nicht aber eine gleichzeitige Verbesserung der Geburtssituation auf, 
spreche ich von Tragzeitdehnung. Bis zum Erreichen des primitiven Eu-Nest- 
flüchterstadiums erfolgt die Verlängerung durch das Anfügen geringer Zuwachs¬ 
zeiten: ich spreche von additiver Tragzeitverlängerung. Sie hat zur Folge, dass 
die Neugeborenen einer evoluierenden Form kontinuierlich mit je fortgeschrit¬ 
tenerer Geburtsorganisation zur Welt kommen bis die Verlängerung schliesslich 

I ein Ausmass erreicht hat, da Geburtstermin und Augenöffnen zusammenfallen 
und ein Nestflüchter geboren wird. Die intrauterinen Dauern der höheren Eutheria 
entstehen durch eine multiplikative Verlängerung der beim Erreichen des 
Nestflüchterstatus vorliegenden Tragzeit. Sie erscheinen dieser gegenüber nämlich 
um einen bestimmten Faktor vervielfacht. Von der Verlängerung ist die vor der 
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Implantation liegende Zeitphase ausgeschlossen. Die multiplikative Tragzeit¬ 
verlängerung schafft die für höhere Massenentwicklung des Gehirns notwendigen 
intrauterinen Entwicklungsdauern. Gleichbleibende Entwicklungsgeschwindig¬ 
keiten vorausgesetzt, kann die Volumenvergrösserung umso ergibiger ausfallen, 
je stärker die Tragzeit verlängert wird. 

Entwicklungsgeschwindigkeit 

Wir definieren die Entwicklungsgeschwindigkeit als Entwicklungsfortschritt 
in der Zeiteinheit. Verlängerung der Ontogenesezeit (Zeit bis Augenöffnen) ohne 
gleichzeitige Vergrösserung der Leistung (= Steigerung des Hirnindex) bedeutet 
Verlangsamung der Entwicklungsgeschwindigkeit. 


Voraussetzungen und methodische Grundlagen 
1. Die Dokumente 

Während für ein Studium der Evolutionsprozesse der adult realisierten 
Säugerformen die Paläontologen auf Fossilmaterial zurückgreifen können, fehlen 
uns derartige Dokumente. Denn Versteinerungen sagen über den O-Typus einer 
Form nichts aus. Auch für die Paläontologen liegt übrigens unter anderem gerade 
darin eine Schwierigkeit, indem eine Zuordnung von Übergangsformen entweder 
zu reptilhaften Säugern oder zu noch säugerähnlichen Reptilien aufgrund mor¬ 
phologischer Kriterien nicht möglich ist, da er keine Aussage darüber machen 
kann, ob die Jungen dieser Formen noch als Nestflüchter wie die Reptilia oder 
bereits als Nesthocker wie die Mammalia zur Welt kamen. Es gehört aber zum 
Typus des echten primitiven Säugers, dass als Folge der Evolution zur viviparen 
Fortpflanzungsweise die Jungen als Nesthocker geboren werden (Müller, 1969 a). 

In gewissem und übertragenem Sinn stehen aber auch uns eine Art Fossilien 
zur Verfügung. Wegen fehlender Tragzeitverlängerung oder infolge des Auftretens 
von Tragzeitdehnungen können sich Blockierungen einstellen, sodass vor allem 
primitive Formen ihren O-Typus unverändert beibehalten. Damit liegen rezent 
dann Geburtsverhältnisse vor, wie sie für stammesgeschichtlich sehr frühe Eutheria 
und sogar für ihre Ahnenformen charakteristisch sein dürften. Derartige Neonaten 
sind ausser bei den primitiv gebliebenen Eutheria innerhalb der Marsupialia und 
bei den Monotremata anzutreffen. Weitere Dokumente verdanken wir dem Um¬ 
stand, dass in der Ontogenese aller, auch der höchst evoluierten Eutheria , die 
Gestaltentwicklung in wichtigen Zügen als Rekapitulation abläuft und dass früher 
in der Phylogenese einmal als Neonaten aufgetretene Stadien sich jetzt als in¬ 
trauterine Stadien vorfinden. Wir werden sehen, dass wir dabei für das frühest 
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realisierbare Geburtsstadium VF ein Merkmalskorrelat antreffen, das erste Funk¬ 
tion der lebensnotwendigen Organe garantiert. 

Für das Eintreten von stammesgeschichtlich später als in VF aufgetretene 
Geburtszustände sind an intrauterinen Stadien keine besonderen Gestaltindizien 
mehr abzulesen. Doch ermöglicht uns die reiche Skala der rezent vorhandenen 
Neonati die Feststellung, dass auch nach VF in bezug auf die Geburtsgestalt 
Rekapitulationsprozesse vorliegen, wenn wir von Spezialisationen und Grössen¬ 
veränderungen absehen. Dabei werden auch funktionell unwichtig gewordene 
Strukturen (siehe transitorische Verschlüsse) immer noch ausgebildet. So vollzieht 
sich die Gestaltentwicklung im O-Typus dank der Wiederholung früher stammes¬ 
geschichtlicher Phasen und Zustände relativ übersichtlich. 

Evolution der Säuger besagt aber in erster Linie Cerebralisation. Und hier 
haben wir um sehr vieles komplexere Verhältnisse zu erwarten. Frühere Arbeiten 
(Müller, 1969 a, b) haben darüber bereits soviel ergeben, dass die Cerebralisa- 
tionsprozesse in grosser Unabhängigkeit zur Gestaltentwicklung verlaufen. 

Aufgrund dieser ganz andersartigen Dokumentation liegen beträchtliche 
Unterschiede zur paläontologischen Arbeitsweise vor. Während der Paläontologe 
das Resultat einer stammesgeschichtlichen Veränderung vor sich hat und er ihr 
Werden infolge der Lückenhaftigkeit des Materials nur mit Hilfe von Formen¬ 
reihen erfassen kann, besteht dank der Rekapitulationen für uns die Möglichkeit, 
das Werden selbst zu verfolgen. Im Falle der Paläontologen wird die Phylogenese 
der Adultformen, in dem unsern jene ihrer Neonaten zu rekonstruieren versucht. 
Durch Einbezug der ontogenetischen Zeit wird es unter Umständen möglich, mit 
Hilfe geeigneter Kriterien Aussagen zur Evolutionsgeschwindigkeit zu formulieren. 
Was an Vorteilen der ontogenetischen Methode weiter ins Gewicht fällt, ist 
sodann der Umstand, dass unsere Dokumente nicht allein über die dem Palä¬ 
ontologen oft nur in Fragmenten zugänglichen Skelett-Teile, sondern auch über 
deren Zuordnung zu andern Organen Auskunft geben. Ich denke hier vor allem 
an die Wichtigkeit, die der epitheliale Lippenverschluss in der Phylogenese des 
sekundären Kiefergelenks gespielt haben muss (Müller, 1968 a). 

Die beiden Arbeitsweisen sind komplementär. Während aber die paläonto- 
logische sich schon lange eingebürgert hat und ihre Methoden im Verlaufe der 
Zeit stetig verbessert werden konnten, bedeutet das Studium der stammesgeschicht¬ 
lichen Veränderungen der Ontogenesetypen noch weitgehend Neuland. Die 
schon von Portmann erarbeiteten und hier etwas ausgeweiteten Methoden 
bedürfen weiterer Verbesserung. Doch schon jetzt dürften die mit ihrer Hilfe 
gewonnenen Einsichten und Hypothesen dazu angetan sein, diesem noch weithin 
unbekannten Arbeitsgebiet mehr Beachtung zu erwerben. 
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2. Zur Frage der Methoden 

Ein Studium der evolutiven Veränderungen der £w//zma-Geburtszustände 
setzt klar definierte und innerhalb der konkreten Fälle bereits bekannte O-Typen 
voraus. Das methodische Vorgehen für eine (in dieser Arbeit zum grossen Teil 
noch zu leistende) Einstufung von Ontogenese- und Geburtsstadien rezenter 
Eutheria ist deshalb zu trennen von jenen methodischen Gesichtspunkten, die 
den Vergleich der O-Typen als solchen betreffen. 

a. untergeordnete methodische Gesichtspunkte 

welche die Einordnung der Neonaten zu definierten Gestalt- und 
Hirnstadien betreffen, sind in früheren Arbeiten besprochen worden. Sie 
sollen nur kurz zusammengefasst werden. 

aa. die Aufstellung von Gestaltstadien 

wird möglich durch den Umstand, dass die .Gestaltentwicklung in 
grossen Zügen als Rekapitulation abläuft. Das gilt vorab für die Ossifikations¬ 
prozesse (Müller, 1968 b , 1969 a). Aeusserst konservativ wird im Onto¬ 
geneseplan auch die Entstehung der transitorischen Verschlüsse beibehalten. 
Dem vorübergehend vorhandenen Nasenpfropf hat bereits Weber (1949) 
Indizcharakter abgesprochen. Ich schliesse mich dieser Ansicht an. Auch 
der Zustand des Integuments kann in unsere Betrachtung nur mit Vorsicht 
einbezogen werden. Es finden in der Integumentdifferenzierung in Anpassung 
an neue Tragzeitverhältnisse Verschiebungen statt, die zudem durch ökolo¬ 
gische Faktoren noch modifiziert sein dürften. So werden zum Beispiel 
die Fissipedia der Gestaltstufe MAB mit stark behaartem Integument geboren, 
während Myoxis myotis auf viel fortgeschrittener Gestaltstufe fast nackt zur 
Welt kommt. Aufgrund vorab der Ossifikationsmerkmale unterscheiden wir 
die in Tabelle 3 eingetragenen Gestaltstadien. Stadium VF ist ausser durch 
die angeführten Verknöcherungen durch eben entstandenen Lidverschluss, 
durch verwachsenen Meatus acusticus und durch geschlossenen sekundären 
Gaumen charakterisiert. 

Fakten, welche die Eingliederung von Ontogenese- und Geburtsstadien 
zu diesen Gestaltstadien veranlassen, können entsprechend der Haupt¬ 
thematik für individuelle Vertreter nicht im einzelnen aufgeführt werden. 
Sie werden in vielen Einzelarbeiten bereits gegeben und müssen dort ein¬ 
gesehen werden. Für wichtige und besonders gut dokumentierte Formen 
sind detailliertere Angaben in den Tabellen 10, 11 aufgeführt. Eine möglichst 
umfassende Einstufung der Eutheria nach Literaturangaben und eigenen 
Untersuchungen wird in Teil 4 angestrebt. 
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bb. methodische Grundlagen für die Aufstellung von Hirnstadien 

Da im O-Typus ausser einem bestimmten Gestalt- auch ein bestimmter 
Hirnzustand vorliegt, müssen wir auch Hirnstadien aufstellen, falls zu 
erwarten ist, dass Gestalt- und Hirnentwicklung je eigene Wege gehen. 
Ich habe mit einem abgekürzten Verfahren in einer Arbeit zum Verhältnis 
eben dieser beiden Prozesse festgestellt, dass nach Gestaltstadium VF diese 
Unabhängigkeit vorhanden und die Aufstellung derartiger Hirnstadien 
eine methodische Notwendigkeit ist (Müller, 1969 b)\ sie müssen, unbe¬ 
schadet der je verschiedenen Adultcerebralisation von allen Formen duch- 
laufen werden. Ich verwende vorläufig, nach dem eben erwähnten abge¬ 
kürzten Verfahren zwei derartige Stadien, die innerhalb verschiedener 
Eutheria verglichen werden können: das bei Lid Verschluss vorliegende und 
jenes beim Augenöffnen realisierte. 

1. Hirnmerkmale des Lidverschluss-Stadiums liegen bei verschiedensten 
Eutheria in übereinstimmender Weise vor; ich habe sie bei folgenden Formen 
entweder selbst festgestellt oder durch Literaturangaben belegt gefunden 
für Mus musculus , Sciurus vulgaris , Oryctolagus cuniculus (Beck, 1940), 
Lepus europaeus , Talpa europaea , Erinaceus europaeus , Tupaia javanica , 
Microcebus murinus , Equus caballus , Bos taurus. Im Bulbus olfactorius ist 
die Anlage der Pyramidalis interna deutlich; in der Retina ist die Nerven¬ 
faserschicht sichtbar, die Anlage der Ganglien-Zellschicht vorhanden und 
von der äusseren primitiven Körnerschicht gut zu unterscheiden; in den 
Hemisphären ist die Rindenplatte vollständig angelegt; an Kommissuren 
sind hier vorhanden die C. anterior und (. Microcebus murinus ausgenommen) 
die C. hippocampi; Corpus callosum-Fasern sind in den meisten Fällen 
noch nicht ausgebildet. Die Kleinhirnplatte weist ausser der Granularis 
externa ein Stratum moleculare und eine dichte Zone bipolarer Neuroblasten 
auf. 


Die mir bekannten Marsupialia und Tachyglossus aculeatus (Monotremata) 
realisieren beim unmittelbar vor Geburt entstehenden Lidverschluss einen primi¬ 
tiveren Hirnzustand: Es liegen in den Hemisphären lediglich die Matrix, eine 
Mantelschicht und zum Teil eine Randzone vor (Müller, 1969 a) (Abb. 12). 

2. Auch zur Zeit des Augenöffnens ist ein bestimmter Hirnzustand 
erreicht, der durch die Lösung der Lidverwachsung indikatorartig nach 
aussen angezeigt wird. Die zu diesem Zeitpunkt realisierte Strukturierung 
darf wohl als adultnah bezeichnet werden. Dafür sprechen bei primitiven 
Formen folgende Fakten: Zur Zeit des Augenöffnens tritt der reife EEG 
(Elektro-Encephalogramm)-Typus auf; ein relativ fortgeschrittener Mylinier- 
ungszustand ist vorhanden; schon einige Zeit vor dem Augenöffnen setzt 
eine bedeutende Produktion von NISSL-Substanz ein; es entstehen „spindle 
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bursts“, welche die letzte Differenzierungsphase der Dendriten anzeigen; 
die Cortexschichten sind weitgehend zu unterscheiden; es treten koordinierte 
Bewegungen auf. Aber nicht allein bei primitiven Eutheria , sondern selbst 
bei Homo sapiens ist n. Angaben in Kahle (1969) bei Feten von 7Mo (das 
sind Entwicklungsstadien mit sich öffnenden Augen) ein fortgeschrittener 
Differenzierungsgrad erreicht: im 7.Mo besteht in fast allen Hemisphären- 
Regionen die Rinde aus sechs Schichten, die Matrix ist zum Teil völlig 
aufgebraucht und das embryonale Ependym in Bildung. 

Bei Lidverschluss liegt also bei vielen Eutheria ausser einer übereinstimmenden 
Gestalt- auch eine vergleichbare Hirndifferenzierung vor: das Lidverschluss- 
Stadium kann als Gestalt- und Hirnstadium verwendet, werden. Da im 
Gegensatz dazu das Augenöffnen und der ihm korrelierte Hirnzustand bei 
verschiedenen Formen je verschiedener Gestaltdifferenzierung zugeordnet 
sein kann, brauche ich das Lidöffnungs- nur als Hirnstadium. 

Beim Vergleich der Hirnstadien verschiedener Formen mache ich im 
Sinne einer Arbeitshypothese die Voraussetzung, die Strukturierungs- und 
Massenentwicklungsprozesse würden auf allen Cerebralisationsstufen in 
gleichbleibender Zuordnung sich vollziehen. Von höher cerebralisierten 
Formen ist dabei zu erwarten, dass sie eine bestimmte Differenzierung 
später erreichen als niedrig cerebralisierte, weil mehr Hirnmasse ausgebildet 
werden muss. 

Da grössere Massenentwicklung des Gehirns längere Entwicklungs¬ 
dauer beansprucht, liegen bei gleichbleibender Entwicklungsgeschwindigkeit 
für je höhere Cerebralisationsstufen je neue absolute Entwicklungsdauern vor. 
Die Beachtung dieser Umstände ist für eine Beurteilung der Zeitverhältnisse 
wichtig. Ich erläutere anhand eines Beispiels. Felis domestica und Canis 
familiaris öffnen die Augen nach einer übereinstimmenden Dauer von 
63ET + 14PN {Canis ev.12), doch bildet Canis familiaris mit einem Adult- 
TI ( Canidae TI > 25) ein schwereres Gehirn aus als Felis domestica mit 
einem TI von 19,5. Canis weist gegenüber Felis eine raschere Hirnentwicklung 
auf. 

Es ist also zur Beurteilung des zeitlichen Aspekts die Kenntnis der TI 
(n. Mangold-Wirz, 1966) unerlässlich. 

b. Übergeordnete methodische Gesichtspunkte 

betreffen den Ontogenesetypus als Integration von Gestalt- und Hirn¬ 
situation und beziehen sich vor allem auf die Frage der Vergleichbarkeit 
verschiedener Neonaten. Denn um die von den O-Typen durchlaufenen 
Evolutionsprozesse erfassen zu können, ist eine Gegenüberstellung der 
Neonaten evoluierter mit jenen primitiverer Formen notwendig, welche als 





STAMMESGESCHICHTLICHE VERÄNDERUNG DER EUTHERIA-ONTOGENESEN 


21 


Modelle möglicher Vorfahren angesprochen werden können. Ich vergleiche 
dabei Eutheria, welche sich durch ähnliche relative Hirnentwicklungsge¬ 
schwindigkeit auszeichnen, das sind Formen, deren Lidlösung sich bei 
übereinstimmender Gestaltorganisation vollzieht. Tabelle 4 gibt in den 
Vertikalreihen eine vorläuftige Übersicht von Beispielen. Bei Beurteilung 
der Zeitverhältnisse vergleiche ich Säuger, die ausserdem einen ähnlichen 
Adult-TI aufweisen (in Tabelle 4 punktiert umrandet). 


Tabelle 4 

l 

Vergleichbare Formen nach TI und Verhältnis der Differenzierungsgeschwindigkeiten 


1 . 



! 

Rasche 

Intermediäre 

Intermediäre 

Langsame 



Hirnentwicklung 

Verhältnisse 

Verhältnisse 

Hirnentv\icklung 

I 

Nesthocker 

Tupaia 


Mesocricetus 

Mus 

is 10 


glis 9,86 


auratus 5,39 

musculus 3,85 





Rat t us 5,5 

Myotis 






myotis 3,84 


Primitive 

Lepus 


Cavia 

Acomys 


Nestflüchter 

europaeus 10,4 


cobaya 6 

cahirinus 

1 

Evoluierte 

Nasua 

Felis 



m 20 

Nestflüchter 

rufa 22,9 

domestica 19,5 





Callithrix 

Canis 





jacchus 21,4 

familiaris 



I 


Cebus 




0/70 


capucinus 68,1 
Gorilla 






gorilla 66,1 

Pongo 






pygmaeus 70,3 
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Die Kenntnis der von den Eutheria bei Geburt realisierten Gestaltstadien ist 
notwendig, um das stammesgeschichtliche Fortschreiten von primitivsten Nest¬ 
hockern bis zu noch niedrig cerebralisierten Nestflüchtern zu verfolgen. Eine 
möglichst umfassende Übersicht zur Gestaltsituation der Neonati verschiedener 
systematischer Gruppen wird im 4. Teil darzustellen versucht. Für die Inter¬ 
pretation der bei den Eutheria realisierten Geburtsgestalten und für eine Rekon¬ 
struktion ihrer Phylogenese gibt eine Konfrontation mit den weit primitiveren 
Geburtsverhältnissen bei Marsupialia und Monotremata wichtige Anhaltspunkte 
(Müller, 1969 a). 


I. Stadium VF; zur Hypothese eines Geburtsstadiums 
von Eutheria-Vorfahren 

Mit Stadium VF bezeichne ich jenes Ontogenese-Stadium der Eutheria , bei 
welchem der Lidverschluss eben entstanden ist. Ich habe die Bezeichnung VF = 
Vorfahrenstadium bereits früher eingeführt im Zusammenhang mit der im fol¬ 
genden nun ausführlich zu begründenden Hypothese von einem gestaltlich und 
phylogenetisch frühesten Geburtsstadium der Eutheria beziehungsweise ihrer 
Vorfahren. 

Damit ist meine Ansicht darüber bereits angedeutet, dass unsere rezenten 
£W/?er/A-Nesthocker in den wenigsten Fällen noch primäre, das heisst dem 
Ursprung der ersten viviparen Säuger nahestehende Geburtsverhältnisse reali¬ 
sieren dürften. Dies ergibt sich vor allem aus dem Vergleich ihrer Neonaten mit 
jenen der Marsupialia. Bei den Beutlern werden viel dürftiger organisierte Onto¬ 
genese-Stadien nach viel kürzerer Tragzeit geboren. Dazu tritt die Beobachtung, 
dass bei den Eutheria die Lidverwachsung und die übrigen transitorischen Ver¬ 
schlüsse im Verhältnis zum rezent realisierten Geburtszeitpunkt viel zu früh 
auftreten und vor allem die Feststellung, dass bis zur Bildung des Lidverschlusses 
in allen Eutheria- Gruppen ein in Grösse und Gesamtorganisation weithin über¬ 
einstimmendes Entwicklungsstadium verwirklicht wird; es überschreitet die 
Geburtsorganisation der Marsupialia und kann deshalb als auf früheren phylo¬ 
genetischen Stufen extrauterin lebensfähig betrachtet werden. Über stammes¬ 
geschichtlich früheste, vor den Geburtsverhältnissen der primitivsten rezenten 
Eutheria liegende Anfänge geben uns sodann die Oviparen Monotremata und die 
Schlüpfstadien der Vögel Aufschluss, da wir uns die phylogenetische Veränderung 
der Eutheria- und Marsupialia- O-Typen wohl analog jener der Vögel vorzustellen 
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haben (Müller, 1969 a). Von noch reptilnahen oviparen Nestflüchtern mit 
langen führte der Weg zu oviparen Formen mit kurzen Brutzeiten und gestaltlich 
immer dürftiger organisierten Nesthockern etwa von der Art der Marsupialia- 
Neonaten. Für den Anschluss primitivster viviparer an ovipare Nesthocker ergibt 
ein Vergleich rezenter Brut- und Tragdauern Start-Tragzeiten von 10/12 Tagen. 
Die immer wieder erwähnte Ähnlichkeit der Eutheria -Ontogenesen mit jenen der 
Marsupialia wird im weiteren durch vergleichbare Geschwindigkeitsverhältnisse 
auffallend. Bei den Beutlern wird sofort nach Geburt die Entwicklung mehr oder 


Abb. 1. 

Lidverschluss (VF)-Stadien der Eutheria. 

a : Talpa europaea (Neonatus, VF leicht überschritten, 33 mm); b: Erinaceus europaeus 16/18 ET 
(23 mm); c: Mesocricetus auratus 13*4 ET (16 mm); d: Cavia cobaya 23 ET (26 mm); e : Acomys 
cahirinus 23 Vz ET (17 mm); f: Tupaia javanica (24 mm); g: Sciurus vulgaris (23 mm); h : Lepus 
europaeus (24 mm); i: Homo sapiens 33 mm (Nr. 42 b, Anatomie Basel). Homo sapiens ausge¬ 
nommen, sind alle Feten auf gleiche Länge gebracht. Einige der VF-Stadien zeigen eben 
geschlossene Lider; im Falle der übrigen: b, d , e , g , i findet sich noch eine kleinste zentrale 
Öffnung in der fast vollendeten Verwachsungsnaht. Die Ohrmuschel ist meist nach rostral 
umgelegt und mit der Kopfhaut verwachsen. 
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weniger verlangsamt; auch bei den Eutheria kann in YF, dem Zeitpunkt der 
hypothetisch angenommenen Vorfahrengeburt, eine Geschwindigkeitsänderung 
stattfinden. Sie ist indessen bei den rasch sich entwickelnden primitiven Formen 
nicht so ausgeprägt (Wir werden im 2. Teil auf diese Zeitverhältnisse ausführlich 
eingehen). 

Bei der näheren Begründung der Hypothese von einem Geburtsstadium von 
Eutheria-Yo rfahren haben wir somit einen zeitlichen sowie einen gestaltlichen 
Aspekt der Ontogenesen zu prüfen. 

Abbildung 1 gibt einen Teil der bearbeiteten VF-Stadien wieder. Die Über¬ 
einstimmung im Habitus ist eine auffallende: ausser durch Lid- und Ohrverschluss 
sind die Feten charakterisiert durch einen mehr oder weniger rechtwinklig vom 
Rumpf abstehenden Kopf (g, h sind nicht optimal fixiert), durch getrennte 
Finger und Zehen und durch am Oberkiefer in Erscheinung tretende Vibrissen- 
Anlagen. 

1. Zum zeit liehen Aspekt von Stadium VF 

Die Begründung der Hypothese von Stadium VF als einem phylogenetisch 
frühen Geburtsstadium von Proto-Eutheria ist ohne Berücksichtigung der Onto¬ 
genese-Zeitpläne unvollständig. Obwohl Fragen der Entwicklungszeit und -gesch- 
windigkeit im Teil 2 ausführlich zur Sprache kommen, muss ich deshalb für VF 
einige Aussagen kurz vorwegnehmen. 

Wir gliedern in Tabelle 5 die vorgeburtliche Zeit von Mesocricetus auratus , 
Mus musculus , Rattus norvegicus , Erinaceus europaeus und Oryctolagus cuniculus 
in drei Perioden. Die erste umfasst die Entwicklungsdauer bis zur beginnenden 
Entodermbildung; der zweite Entwicklungsabschnitt ist dann abgeschlossen, wenn 
der Lidverschluss realisiert ist; Periode 3 dauert bis Eu-NH, dem Geburtsstadium 
und -Zeitpunkt von Mesocricetus , Rattus und Erinaceus. Wir lesen für die 
Fälle 1—4: 

— Periode 1 ist veränderbar. Vielleicht hängt die stark verkürzte Entwicklungszeit 
bei Mesocricetus auratus mit dem Vorkommen von ungewöhnlich viel Dotter¬ 
material zusammen. Es sei daran erinnert, dass zeitliche Übereinstimmung mit 
der Entwicklung der ebenfalls sehr dotterreichen Didelphis- Eizelle (Mar - 
supialia) vorliegt (Graves, 1945). Möglicherweise ist eine gewisse Dotter¬ 
reserve zum Erreichen einer maximalen Geschwindigkeit so lange notwendig, 
bis die Implantation des Keimes andere Nahrungsreserven erschliesst. 

— Auch Periode 3 ist veränderbar, obwohl der zu realisierende Gestaltfortschritt 
derselbe ist. Besonders auffällig ist die Ausdehnung dieses Entwicklungs¬ 
abschnittes bei Erinaceus europaeus. Dieser Geschwindigkeitsumschlag zu 
einer Verlangsamung der Differenzierungsprozesse erinnert an die Verhält¬ 
nisse bei den Beutlern, wo bei allen Formen eine sehr auffallende postnatale 
Retardierung der Entwicklungsprozesse zu beobachten ist. 
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Tabelle 5 

Zeitliche Aspekte des Stadiums VF 



Periode 

Periode 

2 

Stadium 

VF 

Periode 

3 

Stadium 

EU-NH 

1 Mesocricetus auratus 

4 

9/4 

13/4 

2 3 / 4 

16 

2 Mus musculus 

4/2 

10 

14/2 

<4/2 

<19 

3 Rattus norvegicus 

6 

11/2 

17/2 

3/2 

21 

4 Erinaceus europaeus 

6 

11 

17 

17 

34 

5 Oryctalogus cuniculus 

4/2 

14/2 

19 

6 

25 



16/2 

21 




Autorenhinweise: 

Periode 1: Entwicklungsdauer bis zur Entodermbildung: 

Wert für 1 n. Graves (1945), für 2 n. Witschi (1962), n. Wessel (1967) dauert diese Periode 
fast 5 Tage, für 3 n. Selenka (zit. n. Scott, 1937), n. Graves (1945) 5Vi Tage dauernd, 
für 5 n. Seidel (1960) Wert für 4= n. Oeschger (in Vorber.) ermittelte Implantationszeit. 

Die übrigen Zeitangaben entnahm ich: 

Für 1 Boyer (1953), für 2 Otis und Brent (1954), Witschi (1962), für 3 Henneberg (1937), 
Martin (1963), Witschi (1962), für 5 Minot und al. (1905), Waterman (1943). 

— Periode 2 hingegen zeichnet sich durch ziemlich übereinstimmende Dauer aus; 
sie scheint eine gewisse durch erbliche Konstanz ausgezeichnete Wichtigkeit 
zu haben, findet sie sich doch auch bei einer Reihe höher evoluierter Formen 
lediglich um einen bestimmten Faktor multipliziert wieder; er beträgt etwa 
1 1 / 2 bei Oryctolagus , etwa 2 bei Cavia cobaya. Teil 2 und 3 werden weitere 
Beispiele aufführen. 

Die vorgelegten Zeitpläne zeigen 1. dass YF einen wichtigen Umschlags¬ 
punkt darstellt, indem nach Periode 2 eine Retardierung der Entwicklungsprozesse 
auftreten kann, wie sie bei Beutlern (Didelphis virginiana) zu beobachten ist. 
2. Die Zeitdauer zur Erreichung von VF ist den bei primitiven Marsupialia 
gefundenen Tragdauern ähnlich, wo sich kürzeste Tragzeiten von 11 und 12% 
Tagen finden. Da unser Stadium VF gestaltlich etwas weiter entwickelt ist als die 
Beutler-Neonaten, können die leicht höheren Werte trotzdem als Start-Tragzeiten 
von Proto-Eutheria interpretiert werden. Für einen Vergleich mit den Marsupialia 
liegt in Mesocricetus auratus ein denkbar günstiger Fall vor, da er mit Didelphis 
virginiana übereinstimmende Entwicklungsgeschwindigkeit aufweist (Müller, 
1967). Mesocricetus erreicht VF mit 13% ET, Didelphis wird nach 12% Tagen 
geboren. Mus musculus braucht zur Realisierung von VF 14%, Rattus norvegicus 
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17 j /2 Tage. Auch diese Werte dürften den Tragdauern der Neonaten primitiver 
Eutheria-V orfahren noch recht nahe sein. 

2. Die transitorischen Verschlüsse 

Der Hypothese von einem gegenüber den Neonaten rezenter Eutheria dürftiger 
organisierten und früher zur Welt kommenden Geburtsstadium von Proto- 
Eutheria liegen vor allem Beobachtungen über jene transitorischen Verschlüsse 
zugrunde, welche geburtsvorbereitenden Charakter haben. Es gehören zu ihnen 
die Lippenverwachsung sowie Lid- und Ohrverschluss, Bildungen, die nur bei den 
Mammalia Vorkommen. Im Kehlkopf und in der Nase finden sich transitorische 
Verwachsungen, die Eutheria und Sauropsida gemeinsam sind. Die Öffnung der 
Epithelplatte im Larynx der Eutheria scheint eine deutliche Beziehung zu einer 
phylogenetisch früheren Geburt anzuzeigen; dem Nasenpfropf dürfte eine direkte 
Relation zum Säuger-Ontogenese-Typus kaum zuzusprechen sein. 

a. Der Nasenverschluss 

Seine Entstehung erfolgt im Anschluss an die Verwachsung der Riechrinne 
und steht damit in Zusammenhang mit der Genese des primären Gaumens. Bei 
den Sauropsida wird n. Glücksmann (1934) die Rinne so verlegt, dass eine 
Verbindung zwischen Nasen- und Mundraum offenbleibt (primäre Choane); bei 
den Eutheria hingegen ist die Verwachsung eine vollständige, und es wird auf 
diese Weise die Stelle der künftigen Choane durch eine Membrana bucconasalis 
verschlossen. In beiden Gruppen bildet sich anschliessend vom Verschlussepithel 
aus der Nasenpfropf, der die äusseren Nasenöffnungen vorübergehend verstopft. 
Den der Reptilschicht noch nahestehenden Marsupialia fehlt diese Verwachsung. 
Tabelle 6 fasst die Fakten kurz zusammen. 


Tabelle 6 

Genese des primären Gaumens und Entstehung des Nasenpfropfs 


Sauropsida 

Marsupialia 

Eutheria 

Mittlerer Abschnitt der 
Riechrinne wird verschlos¬ 
sen 

Mittlerer Abschnitt der 
Riechrinne wird verschlos¬ 
sen 

Mittlerer und caudaler 
Abschnitt der Riechrinne 
wird verschlossen 

Vom Verschlussgewebe 
aus entsteht Nasenpfropf 

Es wird kein Nasen¬ 
pfropf gebildet 

Vom Verschlussgewebe 
aus entsteht Nasenpfropf 

Primäre Choane offen 

Primäre Choane offen 

Primäre Choane anfäng¬ 
lich geschlossen durch die 
Membrana bucconasalis 
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Peter (1906) hat nun seinerzeit die Auffassung geäussert, der Nasenverschluss 
müsse die Luftwege vor eindringendem Fruchtwasser schützen. Wenn das richtig 
wäre, müsste auch bei den Marsupialia der Pfropf ausgebildet und unmittelbar 
vor Geburt wieder abgebaut werden. Bei den Euxheria stellen wir fest, dass der 
Verschluss irgendeinmal während der Ontogenese zurückgebildet wird, damit die 
Luftwege bei Geburt zugänglich sind. Der Abbau kann dabei je später geschehen, 
je länger der intrauterine Aufenthalt geworden ist. Bei Sus scrofa, Bos tauras. 
Pan troglodytes, Macaca mulatta u.a. geschieht seine Entfernung nach dem 
Erreichen der Gestaltorganisation Eu-NH. Eine funktionelle Bedeutung scheint 
nicht vorzuliegen. Schon Weber (1949) hat deshalb die Ansicht von Peter (1906) 
kritisiert. 

So lässt sich sagen: die Entstehung des Nasenpfropfes im Zusammenhang 
mit der Bildung des primären Gaumens, sein Vorkommen bei den Sauropsida und 
sein Fehlen bei den Marsupialia sprechen gegen eine direkte Zuordnung dieses 
transitorischen Verschlusses zum O-Typus der Mammalia. 

b. Die transitorische Kehlkopfrerklebung 

Eine wenig beachtete und bisher vor allem an menschlichen Feten studierte 
transitorische Verwachsung findet sich im Kehlkopf der Eutheria. Sie wird von 
Kallius (1897) mit jener der Augenlider verglichen, obwohl er eingesteht, dass 
ihm ihre Bedeutung nicht klar sei. Eine funktionelle Beziehung scheint ihm deshalb 
nicht vorzuliegen, weil beim Menschen, den er untersucht, der Verschluss der 
sogenannten sagittalen Spalte kein vollständiger sei Kallius stellt für alle bearbei¬ 
teten Stadien (28/29 ET, 40/42 ET, 10 Wo) fest, dass zwischen Rachen und 
Trachea eine Verbindung offen bleibe. Fein (1904) kann diese Beobachtung nicht 
bestätigen und beschreibt für tierische und menschliche Embryonen eine die 
Sagittalspalte vollständig schliessende Verklebung. Er vermutet einen physiologisch 
bedeutungsvollen Sachverhalt, distanziert sich jedoch von einer definitiven 
Stellungnahme. Möglicherweise ergibt sich eine Deutung wenigstens der Lösungs¬ 
situation in unserm Zusammenhang mit der Hypothese von einer stammesge¬ 
schichtlich früheren Geburt in VF. 

Es handelt sich bei der in der Ontogenese früh zu beobachtenden Erscheinung 
um einen Verschluss der zwischen den Arywülsten liegenden sagittalen Spalte 
(Abb. 2 a). Durch ihn wird der Zugang zur kurz vorher vom Ösophagus abge¬ 
gliederten Trachea zeitweilig blockiert. Caudal der Epiglottis bleibt die sogenannte 
tiansversale Spalte offen; über sie kann bei Lösung der Verklebung in Zone 2 
und 4 (Abb. 2 b) die Verbindung zwischen Pharynx und Trachea wieder auf¬ 
genommen werden (Tab. 7). In andern Fällen scheint der Durchbruch zum Pha¬ 
rynx im Bereich 1 und direkt über die sagittale Spalte zu erfolgen. 

Die Lösung geschieht ähnlich wie bei Reptilia und Ares (n. Eigenmann, 1962): 
es treten zuerst kleine Dehiszenzen auf, die sich allmählich zu ausgedehnten 
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Abb. 2. 

Verwachsungsplatte des Kehlkopfs. 

a: Bei Mus musculus von 9 mm SST und n. OTIS (1954) 12 >4/13 ET liegt die Verwachsung 
intakt vor. Sie besteht aus einer flachen Epithelplatte (Vp), die zwischen den Arytenoiden liegt 
und die sagittale Kehlkopfspalte vorübergehend schliesst. Die transversale, caudal der Epi¬ 
glottis (Ep) liegende Spalte (tS) wird von der Verwachsung nicht betroffen. Der Pharynx-(Ph) I 
wird vom Trachearaum (Tr) getrennt, b: Zonen der Epithelplatte: 1 caudale, 2 mediale, 3 ventrale 

Zone, 4 Randzone. 

Spalträumen vereinigen. Am frühesten wird die caudale Zone von der Trachea 
her geöffnet. Nur wenig später erfolgt bei den in Tabelle 7 aufgeführten Eutheria 
die Lösung des medialen Bereichs, der grossteils die Zone der Arytenoide umfasst. 
Am längsten bleiben das dorsale Randgebiet und die ventrale Verklebung erhalten. 
Die Öffnung scheint sich innerhalb einer kurzen Zeitspanne abzuspielen: Bei 
Acomys cahirinus zum Beispiel ist die sagittale Spalte bei Stadien von 21 y 2 ET 
noch vollständig geschlossen; bei Feten von 23 Y 2 ET ist ihre nahezu vollzogene 
Öffnung festzustellen (Abb. 4 a). Abb. 3 dokumentiert die in einem der Lidver¬ 
schluss-Stadien von Mesocricetus auratus vorliegende Situation; für weitere 
Eutheria-V F-Stadien finden sich Angaben mit Hinweisen auf die Sukzession 
verschiedener Lösungsbereiche in Tabelle 7. Eine Verbindung zwischen Trachea 
und Pharynx besteht bei Ca via cobaya (Abb. 4 d), Talpa europaea , Tenrec ecaudatus , 
Felis domestica , Bos taurus und Homo sapiens (Abb. 4 b). Die Eröffnung der 
sagittalen Spalte in VF oder kurz nachher könnte als weiteres Indiz dafür sprechen, 
dass Stadium VF zu extrauterinem Leben mit der Notwendigkeit einer Luftatmung 
fähig war. Auch in Fällen mit stark verlängerter Tragzeit wie Ca via cobaya , 
Felis domestica und vorab Homo sapiens findet keine Verspätung der Öffnung statt. 
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Tabelle 7 

Zustcmcl der Kehlkopfverwachsung in Stadium VF 



Verbindung zum Pharynx 

Caudale 

Zone 

Mediale 

Zone 

Rand- 

Zone 

Ventrale 

Zone 

Mus musculus 
\AVz ET, 3 Fälle 

Fast offen 

1 

2 

3 

3 

Mesocricetus auratus 

13 3 / 4 ET, 6 Fälle 

Fehlt noch 

1 

2 

3 

3 

Rattus norvegicus 

177 2 ET, 4 Fälle 

Fehlt noch 

1 

2 

3 

3 

Acomys cahirinus 

23 7 2 ET, 3 Fälle 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte fast vollzogen 

1 

2 

3 

3 

Cavia cobaya 

32 ET, 5 Fälle 

Offen 




3 

Lepus europaeus 

1 Fall 

Fehlt noch 

1 




Erinaceus europaeus 

1772 ET, 1 Fall 

Fehlt noch 

1 




Talpa europaea 

22 mm, 2 Fälle 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte 



3 

3 

Tenrec ecaudatus 

2272 mm, 1 Fall 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte 





Myotis myotis 
leicht nach Lidver¬ 
schluss, 1 Fall 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte 





Felis domestica 

42 mm, 1 Fall 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte 





Bos taurus 

61 mm, 1 Fall 

Durchbruch zur Transversal¬ 
spalte 



3 

3 

Microcebus murinus 

15 mm, 1 Fall 

Fehlt noch 


1 



Tarsius spectrum 
leicht vor VF 

Vorhanden 





Nycticebus coucang 
leicht nach VF 

Vorhanden 



3 


Callithrix jacchus 
leicht nach VF 

Vorhanden 





Homo sapiens 

Vorhanden 

1 

2 

2 

3 


33 mm 


Die Bezeichnung der Sukzession geschieht nicht nach dem Auf¬ 
treten einzelner Dehiszenzen, sondern nach wirklich schon freien 
Stellen. Bei Einzelstadien von fortgeschrittenem Entwicklungs¬ 
zustand wird die noch stehengebliebene Region mit 3 bezeichnet, 
bei solchen von erst geringfügiger Öffnung die eben sich öffnende 
Stelle mit 1. 







CO 

Abb. 3. 


Kehlkopfverwachsung der Eutheria : Mesocricetus auratus 13|4 ET. 1—3 sind Horizontalschnitte 
in der im Schema angegebenen Richtung. Die Verwachsungsplatte zeigt deutliche Dehiszenzen. 
Ar: Anlage der Cartilago arytenoidea, Cr: der Cart. cricoidea, Ep: Epiglottis, Hy: Hyoid, 
Oe: Oesophagus, PI: Plica aryepiglottica, Rp: Recessus piriformis, Th: Cart. thyroidea, Tr: 
Trachea, tS: transversale Spalte, Vp: Verwachsungsplatte. 
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Abb. 4. 

Zustand der Larynxverklebung bei Lidverschluss. 

Fortgeschrittene Lösung bei Acomys cahirinus (tf), dorsad vorstossender Öffnungsbereich bei 
Rattus norvegicus (b ), bereits erfolgter Durchbruch bei Homo sapiens von 33 mm (c) und bei 

Cavia cobaya (< d ). 

Der seitlich liegende Aryknorpel ist wie im Schema der Abbildung 3 in den medialen Sagittal- 

schnitt projiziert. 


Verstärkt wird dieser Indizcharakter durch den Umstand, dass Zuordnung 
des Öffnungszeitpunktes und Gesamtsituation in den drei Säugergruppen je 
verschieden ist und dass also weniger die Korrelation zu bestimmten Differen¬ 
zierungsprozessen als die Ausrichtung auf je frühere oder spätere Geburt der 
Stammformen eine Rolle spielen dürfte. Relativ früh verschwindet die Verklebung 
bei Tachyglossus aculeatus , wo nach Goeppert (1897) bei den praenatalen Stadien 
42/44 medial verwachsene Arywülste vorhanden sind und in den für den Schlüpf- 
zustand repräsentativen Schnittbildern des Stadiums 46 die sagittale Spalte 
vollständig eröffnet erscheint. Der Gesamtzustand beim Schlüpfen ist dürftiger als 
jener der VF-Stadien (Müller, 1969 a ). 


Rev. Suisse de Zool., T. 79, 1972. 
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Die Marsupialia-Neonaten sind ähnlich primitiv organisiert wie jene de 
Monotremata. Auch hier ist die Glottisspalte offen. Letzte Anzeichen eine 
stattgehabten Verklebung konnte ich nicht erkennen. Belege für eine praenata 
verschlossene sagittale Spalte fand ich auch in der Literatur noch nicht; selbst be> ‘ 
McCrady (1938) findet die immerhin auffallende Erscheinung keine Erwähnung 

c. Die Lippenrenvachsung 

Unter Lippenverwachsung ist die bei allen Beutlern und bei einer Anzah 
von Eutheria auftretende aus Integumentmaterial bestehende Verbindung zwischer 
Ober- und Unterlippe zu verstehen. Sie wird im Verlaufe der Ontogenese wieder 
abgebaut und steht bei den rezenten Formen meist nicht mehr in Beziehung zui 
Wangenbildung. Eine zur Entstehung von Wangen führende Verwachsung 
beschreibt Starck (1940) für Manis javanica. Aus seinen Angaben geht hervor, 
dass die Epithelbrücke ausser den Wangen während der frühen Ontogenese auch 
die Lippen verbindet; es bleibt aber im Unterschied zu der unten besprochenen 
Lippenverwachsung nach der Lösung im rostralen Bezirk die Verbindung im 
Wangenbereich während längerer Zeit vorhanden. 

Das von Starck (1940) beschriebene Vfa/ 7 / 5 -Stadium von 52 mm SST weist 
eine lediglich rostral etwas gelöste Epithelverbindung zwischen Ober- und Unterlippe 
auf. Ein Stadium von 55 mm SST zeigt noch immer ein fast völlig intaktes Ver¬ 
wachsungsgewebe, obw ohl nach w eiteren Angaben von Starck (1941) M. javanica 
Eu-NH erreicht hat (das sekundäre Kiefergelenk ist vorhanden, Ossifikation in Ala 
temporalis, im Supra- und Basioccipitale und im Basisphenoid aufgetreten). Damit 
liegt eine Organisation vor, bei welcher andere Eutheria die Lippenverwachsung in 
Trennung zeigen. Starck äussert die Ansicht, der bei diesem Manis -Stadium vor¬ 
handene epitheliale Verschluss stelle die Vorstufe definitiver Wangen dar. Nach 
Angaben von Tims (1907) scheint es eher, dass die recht ausgedehnte Verwachsung 
nicht ersetzt wird, sondern als solche bestehenbleibe; sie ist nämlich noch völlig 
intakt bei einem Jungen von 61 mm Kopflänge. Nach Lang (1956) misst der Kopf 
eines Neonaten von M. temminckii 45 mm. Es dürfte sich bei dem von Tims 
erwähnten Fall also um ein postnatales Stadium handeln. Damit könnte eventuell 
nicht allein eine noch ontogenetische, sondern eine phylogenetische Vorstufe 
definitiver Wangen vorliegen und dieses rezente Beispiel eindrücklich dokumen¬ 
tieren, dass der Verwachsung während der frühen Stammesgeschichte der Mam¬ 
malia zwei Funktionen zukamen: Neben der Schonung des in Entstehung befind¬ 
lichen sekundären Kiefergelenks ausserdem die erste Verengung der noch reptilähn¬ 
lichen grossen Mundspalte und die Beteiligung an der Entstehung von Wangen 

Meine Angaben zur Lippenverwachsung der Eutheria stützen sich zum Teil 
auf eigene Materialstudien, zum Teil auf Literaturangaben. Ausser den mehr 
zufällig gegebenen Hinweisen verschiedener Autoren existiert eine Arbeit von 
Wachnitz (1937), welche die Situation bei Bos taurus und Ovis aries kurz umreisst; 
zu jener von Cerrus capreolus und Sus scrofa finden sich Angaben bei Sakurai 
(1906); übersichtsmässig orientiert Bolk (1911). 
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Die Verwachsung erfolgt etwas vor dem Lid- und Ohrverschluss zu dem 
iit Zeitpunkt, da der sekundäre Gaumen entstanden und das Malleus-Incus-Gelenk 
a]| (aber noch ohne Gelenkspalte) ausgebildet ist, die Genese des sekundären 
;jj Kierfergelenks jedoch noch aussteht. Tabelle 10 belegt ihr Vorkommen für 
i Mus musculus , Erinaceus europaeus , Tcilpa europaea , Tenrec ecaudatus , Sciurus 
vulgaris , Lepus europaeus , Ftf/zs 1 domestica. Bei höheren Säugern existiert ausser 
bei Sw.? scrofa , Ov/s ar/Vs und itos /tfwrws eine derartige Bildung auch bei Ecpius 
jj caballus. 

Die Verbindung von Ober- und Unterlippe ist bei den untersuchten Eutheria 
in Stadium VF also vorhanden. Die Bedeutung dieses Umstandes erkennen wir, 
r wenn wir die Geburtssituation der Beutler betrachten. Hier entsteht die Lippen- 
s Verwachsung unmittelbar vor Geburt, sodass beim Neonaten gegenüber dem 
' Uterusjungen mit n. Owen (i. Leche, 1889) noch weit geöffnetem Mund jetzt 
lediglich noch eine kreisförmige Öffnung vorhanden bleibt (Abb. 5). Der zur 
Welt kommende Beutler ist eben noch imstande, mit seinen Lippen die mütter¬ 
liche Zitze zu umfassen (Abb. 6 a). Ein Schliessen des Mundes, d.h. eine Kiefer¬ 
bewegung, ist nach den Beobachtungen von Hensel (1887 zit. n. Leche, 1889) 
an Didelphis nicht möglich. Die Verhältnisse dieser primitiven Säugergruppe 
: scheinen erkennen zu lassen, dass die Lippenverwachsung jene Ruheperiode zu 
: garantieren imstande ist, die für die postnatal einsetzende Genese des SKG 
notwendig wird (Müller, 1968 a). Es liegt nun beim Vergleich der VF-Stadien 
der Eutheria mit den Marsupialia- Neonaten die Vermutung nahe, es sei die 




Abb. 5. 

Lippenverschluss der Marsupialia : Didelphis virginiana. 

Am 12. ET zeichnet sich Didelphis virginiana durch eine noch weite Mundspalte aus. Einen 
Tag später wird der Keim mit so stark verwachsenen Lippen geboren, dass nur eine kleine 
endständige Ölfnung zur Aufnahme der Zitze von ihr übrigbleibt (n. McCRADY, 1938). 
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C 

Abb. 6. 

Lippenverwachsung der Eutheria. 

Die Lippenverwachsung der Eutheria ( b , Talpa europaea) entsteht auf einem etwas fortgeschrit¬ 
teneren Embryonalstadium als jene der Marsupialia (a Macropus rufus). Die so entstehende 
kleine Mundöffnung hebt sich auffällig von der Mundspalte des VF-Stadiums von Tupaia 
javanica (c) ab, welcher ein transitorischer Lippenverschluss fehlt. 

Bildung auch hier auf ein stammesgeschichtlich früheres Geburtsstadium 
hingeordnet gewesen und auf einen Geburtszeitpunkt, der kurz nach seiner 
Entstehung erfolgt sein konnte. Ähnlich wie dies bei den neugeborenen Beutlern 
heute noch der Fall ist, hätte auch bei derartigen Vorfahren-Neonaten die Ver¬ 
wachsung ein Öffnen und Schliessen des Mundes zur Schonung der sich ent¬ 
wickelnden Kiefergelenke verunmöglicht. 


I 
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d. Der Lidverschluss 

Die Lidverwachsung ist unter den transitorischen Bildungen jene, deren 
funktionelle Bedeutung wohl am deutlichsten zu erkennen ist. Sie muss die noch 
recht unfertigen Augen beim Wechsel vom feuchten Uterus- ins trockene Aussen- 
milieu vor dem Austrocknen schützen. Bei Säugern, die mit relativ differen¬ 
ziertem Hirn und Auge, d.h. als Nestflüchter zur Welt kommen, ist ein Verschluss 
überflüssig geworden. Er scheint n. Angaben von Broman (i. Putter, 1910) 
jedoch nur innerhalb der Sirenia nicht mehr ausgebildet zu werden. Bei den 
übrigen, auch den höchst evoluierten Eutheria , entsteht er noch immer. Es liegt 
damit eine Rekapitulation vor, die von Portmann zum erstenmal erkannt und 
ausgewertet wurde. Was hier dank eines umfassenderen Materials und mancher 
Literaturangaben neu festgestellt werden kann ist vor allem dies, dass der Ver¬ 
schluss seine ursprüngliche Lage im Ontogeneseplan beibehalten und sich hin¬ 
sichtlich seines Entwicklungszeitpunktes keiner stammesgeschichtlich je späteren 
Geburt angepasst hat und deshalb je differenzierteren Ontogenese-Stadien zu¬ 
geordnet wäre. Das Lidverschluss-Stadium entsteht relativ früh (Tab. 5) und weist, 
unabhängig von der rezenten Geburtssituation, in verschiedensten systematischen 
Gruppen eine vergleichbare innere Organisation auf (Tab. 9). Vom Zeitpunkt der 
Verwachsung bis zum Eintritt der rezenten Geburt verstreichen bei Mesocricetus 
auratus 2%, bei Mus musculus 4]A , bei Erinaceus europaeus 17 und bei Felis 
domestica 32—34 Tage. 

Die Bedeutung der frühen Genese dieser transitorischen Bildung kann auch 
hier von der Mam//?/ö//a-Geburtssituation her erkannt werden. Bei Didelphis 
virginiana , Trichosurus vulpecula , Macropus griseus u.a. entsteht der Verschluss 
nicht einige Zeit, sondern unmittelbar vor Geburt. Es gibt sogar Beutler (Marmosa , 
Dasyurus , Antechinus), bei denen er nach der Geburt gebildet wird. Hier wachsen 
die Lider nämlich erst postnatal so weit über das Auge, dass ihre Ränder zur 
Ausbildung der epithelialen Lidmauer fähig sind. Bei diesen recht primitiven 
Formen mit noch fehlendem Lidverschluss wird das Auge bis zu dessen Aus¬ 
bildung lediglich durch einen peridermalen Überzug vor dem Austrocknen 
geschützt (Abb. 11 a). Es wird daraus ersichtlich, dass die Verwachsung der 
Eutheria unter Umständen nicht nur auf ein frühest, sondern nur auf ein frühes 
mögliches bei Eutheria-Yo rfahren realisiertes Neonaten-Stadium hinweist. Viel¬ 
leicht muss auch für die primitivsten Neonaten von Proto-Eutheria die Möglichkeit 
gesehen werden, dass sie lediglich mit peridermalem Augenschutz zur Welt kamen; 
ein Lidverschluss in VF könnte dann wohl auf eine sehr frühe, nicht aber auf 
eine früheste Geburtssituation hinweisen. Doch müssen wir für einen derartigen 
hypothetischen Neonaten annehmen, dass er einen sekundären Gaumen und eine 
Epiglottis besass, die beim Laktieren den Luft- vom Milchweg trennen konnte, 
dass funktionsfähige Lungen und ein ausscheidungsfähiges Exkretionssystem vor- 
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lagen (S. 46). Ein derartiges Stadium liegt bei Rattus norvegicus mit etwa 17 ET 
vor, der Fetus mit verwachsenen Lider ist 17 JA ET alt; es kann ein früherer als 
der durch Lidverschluss dokumentierte Geburtsstatus hier höchstens einen halben 
Tag zurückgelegen haben (ohne Berücksichtigung der Lungendifferenzierung). 

Die aus Integumentmaterial bestehende Gewebebrücke zwischen Ober- und 
Unterlid entsteht also ohne Rücksicht auf abgewandelte Geburtsverhältnisse in 
Stadium VF; beim Menschen bei einer SST-Länge von 30/33 mm, bei Nycticebus 
sp . bei 29 mm, Semnopithecus maurus bei 26 mm, Hylobates gibbon bei 29 mm. 
Die Gestaltmerkmale dieser Stadien werden S.41 f besprochen. 


I |3H 


r 


e. Der Ohrverschluss J 

Der transitorische Ohrverschluss besteht aus allen jenen Integumentanteilen 
des Gehörgangs, die bei Entstehung des definitiven Meatuslumens abgestossen I 
werden, sowie aus der Verwachsungszone der Pinna mit der Kopfhaut (Abb. 16) I 
Während n. Portmann dem Verschlussgewebe des Meatus die auch dem Lid- l 
Verschluss zukommende Aufgabe: Schutz vor dem Austrocknen im extrauterinen I 
Milieu zugehört, sehe ich bezüglich der mit der Kopfhaut verwachsenen Ohr- I 
muschel eine zweite Funktion. Es fällt nämlich auf, dass bei den Marsupialia- 
Neonaten sowie bei Stadium VF der Porus acusticus externus von der Pinna noch 
nicht völlig überwachsen ist. Zu einem Zeitpunkt also, wo der Wechsel vom I 
feuchten Uterus ins trockene Aussenmilieu den Schutz des noch in Entwicklung 
befindlichen Ohres am notwendigsten macht, ist die dafür ebenfalls verant- 
wörtlich gesehene Ohrmuschel zu einer Schutzfunktion noch nicht imstande. Ich 
neige deshalb zur Ansicht, dass die embryonale Wuchsform der Pinna nicht allein 
dem Schutz des ohnehin geschlossenen Meatus acusticus zugeordnet ist, sondern 
dass durch das rostrale Umbiegen und die Verwachsung mit der Kopfhaut eine 
walzenförmige Gestalt geschaffen wird, die für stammesgeschichtlich frühe Ge¬ 
burtssituationen wichtig sein konnte. Bei Eutheria mit langer Tragzeit wird das 
Verwachsen mit der Kopfhaut zum Teil aufgegeben (Abb. 1 a ). 

3. Zur Grösse von Stadium VF 

Gruppieren wir in Tabelle 8 und 9 die VF-Stadien der Vertreter verschie- ! 
denster systematischer Einheiten, so sehen wir, dass sich bei den Abkömmlingen 
der Proto-Insectivora Grössen von 30 mm und weniger finden. Die niedrigsten 
Werte entsprechen den Geburtslängen der Marsupialia mit 11—18 mm SST. 
Diese relativ übereinstimmenden VF-längen werden realisiert, obwohl für das 
Erreichen von VF recht verschieden lange Entwicklungszeiten zur Verfügung 
stehen: bei Oryctolagus cuniculus mit 28/30 mm 20 ET, bei Cavia cobaya mit 
28 mm 32 ET und bei Homo sapiens mit 33 mm 50 ET. Das embryonale Wachstum 
des Menschen und von Macaca mulatta gehorcht dabei nach den Untersuchungen 
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Tabelle 8 

Grösse von Stadium VF in mm SST 


Jll 4pDIA 

Uuj y familiaris 


; e in 1 ' 


y americanus 


39 

>35< 48 


IS domestiea ^ 

ipedia (Gesamtlänge) 


40 


i groenlandica 42 

dort > 29 < 58 

; mychotes sp. > 32 


’ddelli 

j cea (Gesamtlänge) 
idon monoceros 


27 


^ 64 
^ 56 
^ 85 
90 
^58 
Kopf 

opotamus amph . ^ 70 

60 


S£n hinus delphis 
m locephala 

\?noptera physalus 
d- iptera nodosa 
len ODACTYLA Glm* 


crofa 


35 


uurua 

d 

»Ul | aries 30/40 

us capreolus 
» JOSCIDEA 
Has maximus 
tdonta africana 
ACOIDEA 

rohyrax syriacus 
avia capensis > 21 


44 60/70 


lemon 
SSODACTYLA 
loceros africanus 
is caballus 
ARTHRA 
ypus hybridus 
'ovemcinctus 
lypus tridactylus 


>15 


60 
~ 46 

66 

72 

^48 

< 33 

< 32 
Glm 

g 33 
27/33 

17 

17 

29/30 


SCHLIEMANN (1966) 
SCHULTZE (1914) 
Toldt (1914) 


Broman (1910) 
Broman (1909) 
Broman (1909) 
Fawcett (1917 a) 
Fawcett (1917 a) 

Kükenthal (1899) 
Kükenthal (1899) 
Sergeant (1962) 

Kükenthal (1914) 

Gray (1868) 
Curgy (1965) 

Hess (1921) 
Carlens (1927) 
Addison (1921) 
Harris (1936) 
Sakurai (1906) 

Toldt (1914) 
Toldt (1914) 

Fischer (1903) 
Wislocki (1930) 
Lindahl (1948) 
Ursing (1934) 

* 

Brauer (1910 a) 
Carlens (1929) 

Fawcett (1921) 

Ursing (1932) 
Schneider (1955) 


riseus 
OMORPHA 
us europaeus 


> 27 < 49 
24 


*: VF-Länge in bezug auf den Gliedmassenzustand. 


Sylvilagus floridanus 28 

Oryctolagus cuniculus 27/32 

Rodentia 

Sciurus vulgaris 23 

Mesocricetus auratus 15 

Rattus norvegicus 20/21 

Mus musculus 15 

Acomys cahirinus 22 

Cavia cobaya 22/24 


Erethizon dorsatus 
Insectivora 
Tenrec ecaudatus 
Erinaceus europaeus 


26 


22 

23 


Cryptotis parva 19 

Talpa europaea 22 

Elephantulus ~ 13 <1 17 

Chiroptera 

Rousettus leschenaulti 15 

Pteropus seminudus 15 

Miniopterus Schreibersi < 17 

Myotis myotis 11/12 

Corynorhinus rafinesquei 13 


Scotophilus temminckii 

Primates 

Tupaia javanica 

Microcebus murinus 
Nycticebus eoucang 
Galago senegalensis 
Tarsius spectrum 
Mycetes seniculus 
Macaca mulatta 
M. cynomolgus 
Papio hamadryas 
Nasalis larvatus 
Hylobates mülleri 
Semnopithecus priam 
thersites 
Homo sapiens 


6/7 

24 

15.5 
29 

~ 30 
24 
29 
44 
40 
33 
>25 
29 

24.5 
30/33 


Schwarz (1949) 
Waterman (1943) 


Boyer (1958) 
Henneberg (1937) 
Otis und al. (1954) 
Dieterlen (1963) 
Harman und al. 
(1931) 

Struthers (1927) 

Althaus (1938) 

Jakobfeuerborn 

(1908) 

Hamilton (1944) 

Kindahl (1941), 
Roux (1946) 

Star ck (1942) 
Starck (1952) 
Fawcett i. Henckel 
(1929) 

Joller i. Vorb. 
Pearson (1952) 

Koike (1924) 

Henckel (1928), 
de Lange (1932) 

Hubrecht (1907) 
Eloff (1951) 

Keibel (1907) 
Henckel (1928) 
Heuser et al. (1941) 
Keibel (1911) 
Schneider (1958) 
Schultz (1941) 
Selenka (1902) 

Hill (1937) 

Ask (1908) 
Blechschmidt (1963) 
Hochstetter (1951) 


von Olivier et al. (1958) einer andern mathematischen Formel als jenes der 
Feten, d.h. der Stadien mit Lidverschluss, sodass hier YF auch hinsichtlich des 
Wachstums einen wichtigen Umschlagspunkt darstellt. 

Hohe Werte von 40—60 mm SST kommen bei jenen Vertretern vor, die von 
den Creodonta abgeleitet werden: bei Canis familiaris , Felis domestiea , Phoca 
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Tabelle 9 

Grösse von Stadium VF , Geburts- und Adultgewicht 



Stadium VF 

SST in mm 

Geburtslänge 

Geburtsgewicht 

Adultgewicht in g 

Homo sapiens 

30/33 

nach 50 ET 

360 mm Sch 
3250 g 

70 000 M 

Papio hamadryas 

33 

196 mm B 

S 22 000-30 000 N 
$ 11 000-15 000 

Hylobates pileatus 

29 

198 mm Sch 

S 4 300-7 928 N 


H. miilleri 

400 g 

$ 4 110-6 800 

Semnopithecus priam thersites 

29 

>168 mm H 


Mycetes sp. 

29 

240 mm N 

S 5 720 
$ 7 392 

Nycticebus coucang 

29 

50 mm F 

5 PN! 

'S 1 105-1 370 N 
? 1 012-1 675 

Oryctolagus cuniculus 

28/30 

nach 19/21 ET 

86,6 mm W 
34,2 g 

1 410 M 

Ca via cobaya 

28 

nach 32 ET 

78,5 g L 

400 g L 

Phoca groenlandica 

42 

11 800 g L 

? 120 000 L 

Ursus americanus 

> 35 < 48 

310 g L 

$ 100 000 L 

Canis familiaris (Terrier) 

- 39 

nach 32 mm 

203 gL 

? 9 870 L 


Autorenhinweise für die VF-Stadien s. Tabelle 8 


B: de Beaux (1919/20) 

L: 

Leitch und al. (1960) 

F: Fischer (1929) 

M: 

Mangold (1966) 

H: Hill, W. C. O. (1937) 

N: 

Napier (1967) 

I: Ibscher (1967) 

Sch: 

Schultz (1937, 1944) 


W: 

Waterman (1943) 


groenlandica (Tab. 8). Aus den Angaben zur Ontogenese der Cetacea , besonders 
aus dem Zustand des 90 mm langen Balaenoptera physalus- Feten, der im 4. Teil 
ausführlich beschrieben wird, dürfen wir schliessen, dass ihre Lidverschluss- 
Stadien eher mit jenen der Proboscidea vergleichbar sind als mit jenen der 
Carnivora (die n. Kükenthal, 1899 aufgeführten Feten dürften wohl fixations¬ 
bedingte Schrumpfungen aufweisen). Bei einem Feten von Loxodonta africana von 
72 mm SST findet sich in der Lidnaht eine winzige zentrale Öffnung, die anzeigt, 
dass es sich um ein frühestes Augenverschluss-Stadium handelt. 

Die VF-Feten der Paarzeher sind im Falle von Bos taurus , Ovis aries und 
Sus scrofa gesamthaft anders organisiert als jene der bekannten übrigen Eutheria: 
die Gliedmassen erreichen die VF-Merkmale bei Stadien von 30/35 mm SST und 
realisieren bei Lid Verschluss in den Vorderextremitäten einen für Eu-NH charak¬ 
teristischen Zustand. Der Kopf hingegen weist beim Eintritt der Lidverwachsung 
die Charakteristika von VF auf. Stadium VF dieser Paarhufer dürfte wahr¬ 
scheinlich als Ergebnis einer Veränderung zu interpretieren sein, die bei gleich- 
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bleibender Geschwindigkeit vorab in der Entwicklung der Vorderextremitäten eine 
Verlangsamung der Kopfdifferenzierung zur Folge gehabt hätte. Der Vergleich 
mit den Lidverschluss-Stadien der übrigen Eutkerici legt die Annahme nahe, die 
Paarzeher hätten ursprünglich bezüglich der Grösse ein den übrigen Gruppen ver¬ 
gleichbares Stadium VF von 30/35 mm SST realisiert. Bei Equus caballus ist die 
Lidverwachsung bei einem etwas mehr als 60 mm SST messenden Feten aus¬ 
gebildet. Auch hier dürfte eine abgewandelte Situation vorliegen. Wir werden im 
2. Teil auf die Verhältnisse der VF-Stadien sowohl der Perissodactyla als der 
Artiodactyla ausführlicher und mit Literaturangaben eingehen. 

4. Innere Organisation des Stadiums VF und funktionelle Aspekte 
a. Ossifikationsmerkmale 

Aus Tabelle 3 sind folgende Ossifikationsmerkmale für Stadium VF ab¬ 
zulesen: Mit Ausnahme des Interparietale sind die meisten desmalen Elemente 
eben entstanden, die Ersatzossifikation der chondrocranialen Einheiten hat noch 
nicht begonnen oder steht in allerersten Anfängen, in den Gliedmassen weisen die 
Elemente des Stylo- und Zeugopodiums primäre Knochenkerne auf. Einzelheiten 
sind ausser Tabelle 3 auch Tabelle 10 zu entnehmen: Hier sind nur VF-Stadien 
aufgeführt, von denen ich mit Sicherheit weiss, dass sie die Lidverwachsung eben 
erst realisiert haben. Von ihnen zeigen folgende noch eine winzige zentrale Öffnung 
in der Lidmauer: Sciurus vulgaris , Myotis myotis , Erinaceus europaeus , Acomys 
cahirinus , Cavia cobaya und Homo sapiens. Recht unsicher scheint mir bezüglich 
der Verknöcherungsmerkmale Stadium VF für Homo sapiens dokumentiert. Zur 
Zeit der Lidverwachsung, die nach übereinstimmenden Angaben verschiedenster 
Autoren (Ask, 1908; Blechschmidt, 1963; Hochstetter, 1951; Keibel et al ., 
1908; Schultz, 1937 u.a.) bei 30/33 mm SST stattfindet, realisiert n. Mall (1906) 
der Fetus-Verknöcherungen, die z.T. bereits Überschreitung der VF-Situation 
darstellen. Es sind nämlich nach diesem Autor bei Stadien von 31/33 mm folgende 
Ossifikationen vorhanden: alle desmalen Elemente ausser Lacrimale und Tympa- 
nicum (= Übereinstimmung mit den übrigen VF-Stadien); das in VF anderer 
Arten noch fehlende Interparietale wäre hier schon ausgebildet, Verknöcherungen 
im Ex- und Supraoccipitale, in den Endphalangen von Hand und Fuss und in den 
Metacarpalia 2—5 würden Überschreiten der VF-Organisation bedeuten. Das hier 
erwähnte MALLsche Stadium entspricht etwa dem von Schaefer i. Blechschmidt 
(1963) dargestellten Feten von 49 mm SST. Neuere Angaben bezeugen für Homo 
sapiens hinsichtlich Skelettentwicklung eine Ausnahmestellung: Gliedmassen- und 
Kopf zeigen nicht die übliche Zuordnung, die Extremitäten erreichen VF-Merk- 
male n. O’Rahiliy et al. (1957) nach 22/23 mm, n. Curgy (1965) mit 33 mm, 
im Kopf sind VF-Eigenschaften n. Schaefer bei einem Stadium von 49 mm vor¬ 
handen. 
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TA BELL 01 



Mesocricetus 

auratus 

1 Mus musculus 

Rattus norvegicus 

Ci teil us ci teil us 

Sciurus vulgaris 

Acomys eahirinus 

Cavia cobaya 

Erinaceus 

europaeus 

Talpa europaea 

Tenrec ecaudatus 


Länge in mm SST 

15/16 

15 

20/21 

24,8 

23 

17/22 

24,5 

23 

22 

22,5 / 












23 


Alter in ET 

131/4 

1454 

17*/a 



23!/ 2 

31/32 

16/18 




Lange Gliedmassenelemente 












mit beginnender Ossifikation 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

- 

Sekundärer Gaumen 












geschlossen 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 1 


Dentale, Maxillare, Prae- 












maxillare, Parietale (Par), 












Frontale 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 


Vomer (Vo), Squamosum 












(Sq), Palatinum (Pal) 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

Vo — 

+ 

+ 

+ 


Desmales Pterygoid 

+ 

+ 

+ 


— 

— 

— 

— 

— 

+ 


Nasale (Na), Jugale (Ju) 



+ 


+ 

+ 

+ 

Ju — 

+ 

Ju — 


Lacrimale 

— 

— 

+ 


— 

— 

— 

+ 

— 

— 


Tympanicum 

4- 

+ 

+ . 


4 - 

+ 

+ 

— 

— 

+ 


Goniale 

— 

— 

— 


— 

— 

— 

— 

— 

+ 


Ala temporalis mit Verknö¬ 












cherungsbeginn 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

+ 

— 

+ 


Ilium diaphysisch verknö¬ 












chernd 

+ 

+ 

+ 


— 


+ 

— 

— 

+ 


Pubis knorpelig 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 


Lippenverschluss 

— 

+ 

— 


+ 

— 

— 

+ 

+ 

+ 


Nasenpfropf 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 
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l ttmerkmale der VF-Stadien 


3 

SO 

5 s 

t' 5 

Lepus europaeus 

Felis domestica 

Canis familiaris 

Myotis myotis 

Scotophilus 

temminckii 

Tupaia 

javanica 567 b 

Microcebus 

murinus EM 193 a 

Tarsius 

spectrum 735, 492 

Nycticebus 

tardigradus 218 

Papio hamadryas 

Macaca muiatta 

und Al. sinica 

Homo sapiens 

Homo sapiens 

•7,2 

24 

42 

39 

11/12 

6/7 

22/24 

15,5 

20,8/ 
24 gL 

29 gL 

33 

44 

33 

47 

9/20 


um 32 

32/35 








53 

um 50 

um 70 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

4- 


4- 

4- 

4- 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

4- 

4- 

4- 

4- 

4- 


+ 

+ 

4- 

+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

4- 

Par — 

Par? 

Par — 

4- 


+ 

+ 

4- 

Sq- 
Pal — 


+ 

Vo — 

+ 

4- 

Vo — 

4- 

4- 

4- 


— 

+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

4- 

— 

4- 

4- 

4- 


Na — 

+ 

+ 

— 


+ 

Na — 

4- 

4- 

4- 

Ju? 

Na — 

4- 


— 

+ 

+ 

— 


+ 

— 

4- 

? 

4- 

4- 


4- 


+ 

+ 

+ 

+ 


+ 

— 


4- 

4- 

— 

— 

4- 


— 

— 

— 

+ 


+ 

— 

4- 

4- 

— 


Win¬ 

zig 

4- 


— 

+ 

+ 

— 

— 

+ 

— 

— 

4- 

— 

4- 

— 

— 


+ 

— 

— 








— 



1 


+ 

+ 

+ 







4- 




+ 

+ 

+ ? 

— 


— 

4- 



— 

4- 



+ 

+ 

+ 


+ 

+ 

+ 

+ 

+ 

4- 

4- 

4- 
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In den mir zur Verfügung gestandenen Homo -Stadien von 33 mm (Abb. 1 i) 
und 47 mm liegen folgende Verhältnisse vor: Dem jüngeren der beiden Feten mit VI 
eben entstandenem Lidverschluss fehlen von den desmalen Elementen Nasale, 
Parietale, Interparietale und Tympanicum. Das Goniale ist als winziger Splitter in 
erster Anlage zu sehen. Auch im älteren Feten ist das Goniale noch immer klein, 
die Anlage des Tympanicum jetzt vorhanden. Beginnende Ersatzossifikation ist 
noch nicht festzustellen (Schaefer gibt für ihr Stadium von 49 mm ausser dem 
Vorkommen einer Verknöcherung im Supraoccipitale auch den Malleus als ossifi¬ 
zierend an). 

b. Sekundärer Gaumen und Epiglottis 

Besonders wichtig scheinen mir im Hinblick auf meine Hypothese zu einem 
Vorfahren-Geburtsstadium folgende Gestaltungen: Der für den Saugprozess not¬ 
wendige sekundäre Gaumen ist in allen untersuchten Fällen sowie in den in 


LITERATUR ZU TAB. 10 

Mesoericetus auratus: n. eigenen Stadien sowie n. Beatty (1950), Boyer (1958). 

Mus musculus: n. eigenen Stadien und n. Otis (1954), Witschi (1962). 

Rattus norvegicus: n. eigenen Stadien und n. Addison (1921), Dieterlen (1963); Normentafel 
von Henneberg (1937), Martin (1963), Schmidt (1965). 

Citellus citellus n. Normentafel von Völker (1922). 

Acomys cahirinus: n. 2 eigenen Stadien, n. Dieterlen (1963). Acomys ist bei Lidverschluss etwas 
weiter differenziert als übrige VF-Stadien, die ossifizierten Anteile der Gliedmassen sind 
viel ausgedehnter. 

Cavia cobaya: eigene Stadien, Angaben n. Harman et al. (1931), Martin (1963), Scott (1937). 
Bei noch geringer Ossifikation der langen Gliedmassenelemente erscheint im Dentale 
bereits Sekundärknorpel,. auch ist schon eine Mesenchymkondensation für den Discus 
articularis zu erkennen, das Goniale ist jedoch noch nicht angelegt. 

Erinaceus europaeus: 1 Stadium mit noch nicht ganz vollständigem Lidverschluss. Angaben 
n. Fawcett (1917), Groenberg (1901), Jakobfeuerborn (1901), Oeschger mündlich. 

Talpa europaea: Fischer (n. de Beer 1937), Inouye (1912), Schorr (1908). 

Tenrec ecaudatns: 1 Stadium und Angaben n. Althaus (1938), Leimgruber (1939). 

Oryetolagus cuniciilus: Normentafel von Minot et al. (1905), Waterman (1943). 

Lepus europaeus: 1 Stadium. 

Felis domestica: n. Drews (1934) entspricht ein Stadium von 28 ET (n. Gersh 1937 26 mm SST 
messend) in seinen Ossifikationsmerkmalen VF. Meine eigenen beiden Stadien von 42 mm 
SST und n. Gersh (1937) etwa 32 ET sind hinsichtlich ihrer Verknöcherung noch typische 
VF-Feten. Der Lidverschluss ist vorhanden; Drews gibt diesbezüglich keinen Hinweis. 

Canis familiäris: n. Frets (1911), Olmstead (1911), Schaeffer (1934), Schliemann (1966). 

Scotophilus temminckii: n. Koike (1924). 

Tupaia javanica: Nr. 567 b; Angaben für ein Stadium von 24 mm n. Lange et al. (1932) und 
n. Henckel (1924). 

Microcebus murinus: Stadium Bern, Angaben von Altner (1968). 

Tarsius spectrum: es standen mir Nr. 735 und 492 von Utrecht zur Verfügung. Dazu Angaben 
n. Hubrecht et al. (1907), Henckel (1924). 

Nycticebus tardigradus: Nr. 36 von 29 mm g. L. hat VF deutlich überschritten: Anlage des SKG 
mit Discus articularis vorhanden. 

Papio hamadryas: eigene und Angaben v. Reinhard (1958). 

Macaca mulatta (und M. sinica ): n. Fischer (1902), Frets (1914), Henckel (1929), Schultz 
(1937), van Wagenen (1964). 
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Tabelle 10 unter Stadium VF aufgeführten Feten kurz vor dem Erreichen von 
VF geschlossen worden; die noch bestehende Verwachsungsnaht zeigt an, dass das 
Ereignis nur wenig zurückliegt. Von den Beutlern wissen wir, dass ein während 
längerer Zeit ununterbrochen fortgesetztes Saugen an der mütterlichen Zitze 
dadurch ermöglicht wird, dass dank der hochgestellten Epiglottis ein gleich¬ 
zeitiges Trinken und Atmen garantiert ist. Abbildung 7 a, b zeigt uns die Ver¬ 
hältnisse von Trichosurus vulpecula und Protemnodon eugenii. Die weit dorsad 




04 mm 


Abb. 7. 

Lage und Höhe der Epiglottis. 

Beim neugeborenen Beutler: a: Trichosurus vulpecula; b: Protemnodon eugenii , ist die Epiglottis 
so weit dorsad gewachsen, dass sie dem Velum palatinum caudal anliegt. Die Atemluft (grau) 
passiert ständig vom Ductus nasopharyngeus zur Trachea, die Milch (weiss) gelangt aus der 
Mundhöhle seitlich am Kehlkopf vorbei zum Ösophagus: auch bei den Lidverschluss-Stadien 
der Eutheria bestehen topographische Verhältnisse, die beim Abschluss der Mundhöhle durch 
die Epiglottis ein seitliches Abfliessen der Milch durch den Recessus piriformis in den Oesophagus 
gestatten könnten. Es sind dargestellt c : Mus musculus 14 l A ET; d : Acomys cahirinus 23 Vi ET; 
e: Rattus norvegicus 17 Vz ET; ein Vergleich der VF- mit älteren Stadien von Rattus norvegicus 
f: Neonatus; g: 4 PN, Stadium der Malleusablösung; g: 14 PN (Augenöffnen) zeigt, dass 
schon in VF bezüglich der Epiglottis-Lage definitive Verhältnisse vorliegen. 

Alle Sagittalschnitte sind so orientiert, dass die Basalplatte des Chondrocraniums horizontal liegt. 
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reichende Epiglottis schliesst die Mundhöhle so ab, dass die Milch seitlich vom 
Kehlkopf im Sulcus laryngopharyngeus in den Ösophagus gelangt. Eine dieser 
Marsupialia-Neonaten vergleichbare Situation liegt bei neugeborenen Eutheria- 


0,4 mm 


Nesthockern, Abbildung 7/ mit Rattus norvegicus , vor, wo Trinken und Atmen 
ebenfalls simultan erfolgen müssen. Prüfen wir die Lage der Epiglottis bei unsern 
VF-Stadien, so zeigt sich hier bereits die Lagebeziehung der eben erwähnten 
Säuglinge (7 c, d , e ). 


c. Zustand des Integuments 

Die extrauterine Weiterentwicklung nach früher Geburt erfordert ausser 
Einrichtungen zu intensiver Laktation Schutz des Körpers vor schädlichen 
Ausseneinflüssen. Trägt die Beschaffenheit des Integuments auf Stadium VF der 
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Anforderung einer frühen Geburt Rechnung? Dort, wo auch bei rezenten Eutheria 
der Fetus noch immer nach kurzer Entwicklungsdauer das feuchte Uterusmilieu 
verlässt, wird die Körperoberfläche entsprechend früh geburtsreif. Die neuge- 




0,9 mm 


borene Talpa europaea (Abb. 1 ä) steht gestaltlich VF noch nahe; das Integument 
hat die für einen Eu-NH-Neonaten geburtstypische Ausbildung mit Stratum 
granulosum und verhorntem Periderm erreicht. Leider hatte ich nicht die Möglich¬ 
keit, einen Neonaten von Cryptotis parva oder einen solchen von Glis glis zu 
untersuchen, die n. Angaben von Hamilton (1944) und Koenig (1960) mit einer 
VF noch nahen Geburtsgestalt zur Welt kommen. Mit der Verlängerung der 
Tragzeit und der also je später erfolgenden Geburt wird die Ausbildung von 
Stratum granulosum und verhornten Aussenschichten immer mehr verzögert. 
Abbildung 8 stellt die Verhältnisse von Rattus , Cavia cobaya und Homo sapiens 
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Abb. 8. 

Lidverschluss, Integumententwicklung und Geburtszeitpunkt bei den Eutheria. 

Das Stratum granulosum tritt relativ zur Gestaltsituation umso später auf, je länger der intrau¬ 
terine Aufenthalt dauert: bei Rattus n. HANSON (1947 i. GABE 1967) mit 19 ET, bei Cavia 
cobaya n. GÄTZI nach Augenöffnen, bei Homo sapiens n. GABE (1967) mit 5 Mo. Der Lidver¬ 
schluss passt sich dieser Verschiebung des Geburtsmomentes nicht an; er entsteht bei allen 
Eutheria einem übereinstimmend frühen Ontogenese-Stadium zugeordnet. 
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nach Literaturangaben schematisch dar. Während Cavia cobaya nach einer un¬ 
veröffentlichten Studie von Gätzi (1969) ein Stratum granulosum erst nach 
Augenöffnen, nach 55/58 ET ausbildet, beginnt bei Homo sapiens n. Gabe (1967) 
seine Entstehung gegen den 5. Fetalmonat. 

d. Bewegungsmöglichkeiten der VF-Stadien 

Wenig zahlreich sind auch Angaben über die Bewegungsmöglichkeiten der 
VF-Stadien, die jenen der Marsupialia -Neonaten etwa vergleichbar wären. 
Angulo y Gonzalez (1932) beschreibt für Rattus von 17 ! /2 ET Kopf- und Rumpf¬ 
bewegungen sowie Motilität der Vorder- und Hintergliedmassen. Koenig (1960) 
erwähnt für den obenerwähnten Neonaten von Glis glis Kopfpendeln, eine ru¬ 
derartige und abwechselnde Betätigung der Vorderextremitäten und völlige 
Passivität der Beine. Es dürfte diese Gliedmassensituation etwa jener der Beutler- 
Neonaten entsprechen, die lediglich mit Hilfe alternierender Armbewegungen 
den Weg von der Geburtsöffnung zum Beutel bewältigen. Nach Pankratz 
(1934; zit. n. Marty, 1962) treten bei Oryctolagus cuniculus Bewegungen schon 
mit 15/16 ET auf, Stadium VF ist 19/21 ET alt. Bei Ovis aries (Barcroft, 1939) 
und bei Felis domestica (Windle, 1931) finden sich für Stadium VF trotz höherer 
Adultcerebralisation vergleichbare Verhältnisse. 

e. Urogenitalsystem 

In den Arbeiten zur Entwicklung der embryonalen Säugernieren wird immer 
wieder die Frage nach deren Funktion gestellt. Zum Teil ist sie phylogenetisch 
orientiert und will in Erfahrung bringen, ob die von niederen Vertebrata über¬ 
nommenen Exkretionsorgane lediglich noch in ihrer Struktur oder eventuell 
auch samt ihrer Physiologie Rekapitulierungen darstellen. Zum Teil geht die 
Frage aber auch von rein ontogenetischen Gesichtspunkten aus und es wird zu 
ermitteln gesucht, welche Aufgabe z.B. einem tätigen Eutheria -Mesonephros 
zukommen könnte, wo doch die Exkretion flüssiger Substanzen bei den Plazentalia 
auf dem Umweg über die Mutter geschieht. In diesem Zusammenhang wurde 
bekanntlich eine mögliche Korrelation von Mesonephrosfunktion, Allantois- 
grösse und Plazentationsmodus untersucht (Bremer, 1916; Hintzsche, 1940). 

In der vorliegenden Arbeit ist die Frage nach der Funktionsmöglichkeit 
des Meso- und Metanephros für einen stammesgeschichtlich als Geburtsstadium 
auftretenden Feten der Organisation VF zu stellen. Es geben uns auch hierbei 
die Verhältnisse bei den Marsupialia -Neonaten einige Hinweise. Bei Didelphis 
rirginiana setzt n. Gersh (1937) die Metanephros-Funktion erst mit 8PN ein, 
die Exkretion wird unmittelbar nach der Geburt vom Mesonephros geleistet. 
Es gibt also rezente Säuger, bei denen die Urniere eindeutig noch als Exkretions¬ 
organ gebraucht wird. Für die Eutheria- VF-Feten dürfen wir annehmen, dass 
ein in diesem Stadium rezent noch oder nicht mehr vorhandener Funktions- 


Rev. Suisse de Zool., T. 79, 1972. 
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zustand nicht ohne weiteres eine in der stammesgeschichtlichen Vergangenheit 
gleicherweise vorhandene Situation darstellen muss. Auch wenn selbständige 
Exkretion bei Geburt in VF für Vorfahrenformen einmal realisiert war, so be¬ 
besteht nach Verschiebung des Geburtszeitpunktes durchaus die Möglichkeit 
einer die Lebensfähigkeit nicht tangierenden Veränderung, indem in Anpassung 
an eine sukzessive längerdauernde intrauterine Entwicklung die Exkretion flüssiger 
Abbauprodukte durch die Plazenta übernommen und der Fetus von dieser 
Funktion dispensiert wird. Es scheint mir aus diesem Grunde ein Nachweis des 
Auftretens der funktionsbereiten Strukturen an sich schon zu genügen, um unsere 
Hypothese von einer phylogenetisch früheren Geburt in VF zu stützen. Es fehlt 
aber auch für die rezenten VF-Stadien, sogar des Menschen, nicht an Hinweisen, 
welche für eine Tätigkeit der embryonalen Nieren sprechen. Einen guten Überblick 
zur Frage nach einer noch bestehenden Funktion des Mesonephros während 
der Ontogenese gibt die Arbeit von Wiltschke (1960). 

Die Verlängerung der Tragzeit im Verlaufe der Stammesgeschichte könnte 
Verschiebungen eventuell auch bezüglich der Öffnung von Sinus urogenitalis und 
Rectum zur Folge gehabt haben. Ich erinnere an die S. .47 besprochenen Retar¬ 
dierungen, welche die Ausbildung des Integuments betreffen und je ausgedehnter 
sind, je länger der intrauterine Aufenthalt dauert. Doch gibt es auch hinsichtlich 


LITERATUR TAB. 11 

Mesocricetus auratus: n. Ludwig (1957) enthält der Metanephros schon am 13. ET mehrere 
Nephren, Glomeruli mit kernhaltigen Erythrocyten. 

Mus musculus: n. Bovy (1924) keine Mesonephros-Glomeruli; n. Ludwig (1957) am 14. ET 
Metanephros mit durchbluteten Glomeruli. 

Rattus: Politzer (1934); Torrey (1943) beobachtet bei 32/34-Somiten-Stadien Mesonephros- ! 
Glomeruli; n. Witschi (1961) bei Embryonen von 12*4 ET Mesonephros-Anlage ohne 
Glomeruli. 

Cavia cobaya: n. Bremer (1916) Mesonephros schon bei 15 mm SST-Stadien nicht mehr als 
aktiv zu betrachten; n. Scott (1937) mit 26 ET Müllerscher und Wölfischer Gang ganz 
offen. 

Talpa europaea: Godet (1941), Weber (1897). 

Oryctolagus cuniculus: Jost (1948), Minot et al. (1905). 

Felis domestica: Abbau des Mesonephros n. Bremer (1916) bei 32 mm-Stadien; n. Gersh (1937) 
hingegen ist die Urniere bei Feten von 48 mm/35 ET noch voll entwickelt und gleichzeitig 
auch der Metanephros in Funktion; n. Politzer (1934) offen bei Stadien von 21 mm. | 

Scotophilus temminckii: Koike (1924). 

Tupaia javanica: Lange et al. (1932). 

Tarsius spectrum : Hubrecht et al. (1907) gibt für ein gleich weit wie Nr. 218 entwickeltes Stadium 
offenen Sinus urogenitalis (SUG) und offenes Rectum an. 

Nycticebus tardigradus n. Hubrecht et al. (1907). 

Homo sapiens: n. Starck (1965) befindet sich der Mesonephros in Rückbildung; sein Abbau 
ist im 4. Mo beendet. Die Müllerschen Gänge erreichen n. Vilas (1933) die Dorsal wand des 
SUG bei 32 mm. Zu dieser Zeit enthält der Metanephros ausser den Glomeruli Tubuli 
4. und 5. Ordnung. 

Die in der Tabelle angeführte Numerierung der je gleichalten Stadien von Mesocricetus auratus , 

Mus musculus , Rattus norvegicus bezieht sich auf eigenes Material. 
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des Rectum und Sinus urogenitalis neben Fällen mit verspäteter Öffnung (Caviay 1 
cobaya) das Beibehalten einer Situation, wie wir sie für VF als Geburtsstadium 
postulieren müssen. Es ist dies zum Beispiel der Fall bei Homo sapiens , wo n. j 
Ludwig (1965) der Sinus urogenitalis (SUG) bei Stadien von 17, das Rectum bei 
solchen von 27/33 mm SST sich öffnet. 


Abb. 9. 

Meso- und Metanephros. 

Beim neugeborenen Macropus'griseus (a ) und bei manchen Lidverschluss-Stadien der Eutheria , 
hier bei Tenrec ecaudatus ( b) sind Meso- und Metanephros gleichzeitig vorhanden; beim Beutler 
übertrifft die Urniere die definitive Niere bedeutend an Ausdehnung. 

Go: Gonadenanlage, Me: Mesonephros, MG: Müllerscher Gang, Mt: Metanephros, Re: Rectum, 

Ur: Ureter, WG: Wolffscher Gang. 

Tabelle 11 fasst für die VF-Stadien die wichtigsten Fakten zum Zustand des 
Urogenitalsystems zusammen. Es liegt einschliesslich Homo sapiens folgende 
relativ übereinstimmende Situation vor: Der Mesonephros zeigt zum Teil deutliche I 
Rückbildungserscheinungen oder wird, wie im Falle von Mus musculus (Bovy, 
1929; Weber, 1897), Mesocricetus auratus (Ludwig, 1957) und Rattus norvegicus 
(Witschi, 1961) überhaupt nicht mehr vollständig aufgebaut, indem die Glomeruli- 
Bildung unterbleibt. Ein relativ grosser und noch mit zahlreichen durchbluteten 
Glomeruli ausgestatteter Mesonephros findet sich nach eigener Prüfung bei 
Tenrec ecaudatus (Abb. 9 b) und bei Tarsius spectrum. Hintzsche (1940) macht 
für Microcebus murinus von 21 mm Gesamtlänge (unser Stadium VF hat 15 mm 
SST) die Angabe, die Urniere habe mit einer Ausdehnung über drei Wirbelkörper 
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noch die Ausmasse des schon gut differenzierten Metanephros. Homo sapiens 
besitzt n. Shikinani (1926) mit 23 mm einen vom 2. Lenden- bis zum 4. Sakral¬ 
wirbel reichenden Mesonephros, an dessen linkem cranialen Ende die erste 
Atrophie der Tubuli eben einsetzt. Hochstetter (1954) erscheint es als im höchsten 
Grad wahrscheinlich, dass die Flüssigkeit der Harnblase eines Feten von 26,9 mm 
aus den wohlentwickelten Glomeruli der Urnieren stammt. Nach Angaben 
i. Starck (1965) ist die Rückbildung des menschlichen Mesonephros etwa im 

4. Mo abgeschlossen. 

Im Metanephros finden sich bei allen in Tabelle 11 dokumentierten Formen 
Malpighische Körperchen und grossteils Glomeruli, in denen mittels geeigneter 
Färbung Erythrocyten festgestellt werden können. Die Ureter münden dorsal der 
Wölfischen Gänge in die Harnblase und sind mit Lumen versehen. Die Wölfischen 
Gänge, die n. Literatur schon auf sehr viel jüngeren Stadien die Kloake erreicht 
haben und zum Ableiten flüssiger Substanzen fähig waren, befinden sich bei 
weiblich sich differenzierenden Feten in Rückbildung, in männlichen Feten 
dieses Stadiums atrophiert der MÜLLERsche Gang und ist zum Teil nur noch in 
letzten Resten nachweisbar (Erinaceus europaeus ). 

Tabelle 11 belegt ausserdem den für eine frühere Geburt in VF wichtigen 
Umstand, dass die Darmschlingen des physiologischen Nabelbruches reponiert 
sind (Ausnahme: Homo sapiens). 

5. Vergleich mit den Marsupialia-Neonaten 

Ich habe in der Deutung der transitorischen Verschlüsse und bei der Dar¬ 
stellung der inneren Organisation von Stadium VF schon verschiedentlich kurz 
mit den Beutler-Neonaten verglichen und möchte hier eine etwas detailliertere 
Gegenüberstellung anschliessen. Eine ausführliche Dokumentation und die 
Literaturangaben für die Marsupialia finden sich in einer früheren Arbeit 
(Müller, 1969 a). 

a. Skelettmerkmale und Kehlkopfzustand 

Es liegt bei Geburt der Marsupialia ein etwas weniger ossifiziertes Skelett 
vor als in VF der Eutheria . Das Deckknocheninventar ist noch unvollständig; 
bei Didelphis virginiana fehlen n. Nesslinger (1956) Goniale, Parietale, Interparie¬ 
tale; bei Macropus griseus sind nach eigener Prüfung nicht vorhanden Nasale, 
Jugale, Frontale, Parietale, Goniale, Tympanicum und Interparietale. Bei den 
VF-Stadien hingegen fehlen lediglich Pterygoid, Lacrimale und Goniale manch¬ 
mal, das Interparietale in allen dokumentierten Fällen. 

Auffallend ist vor allem der in Form eines Entwicklungsgradienten zwischen 
Arm und Bein auftretende Unterschied im Extremitätenzustand. Bei Didelphis 
virginiana (n. Nesslinger, 1956) sind Ossifikationsanfänge lediglich in den 
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Diaphysen der langen vorderen Gliedmassenelemente, bei den VF-Stadien der P s 
Eutheria hingegen in jenen der Vorder- und Hinterextremität festzustellen. Eine 
mit Didelphis xirginiana übereinstimmende Situation findet sich bei Trichosurus \ 
vulpecula und Macropus rufus. Protemnodon eugenii und Macropus griseus hingegen 
zeigen auch in Tibia und Fibula der Hintergliedmasse leichten Verknöcherungs¬ 
beginn. 



vP 


Sge 


Pe 


Sge 


Histologisches Bild der Lippenverwachsung. 

a: Die epitheliale Verbindung von Ober- und Unterlippe des neugeborenen Protemnodon eugenii 
ist lediglich lateral voll zellularisiert; b: die Verwachsung von Erinaceus europaeus besteht durch¬ 
gehend aus klar abgegrenzten Zellen. 

Mh: Mundhöhle, Ol: Oberlippe, Pe: Periderm, Sge: Stratum germinativum, vP: verhorntes 

Periderm. 


b. Transitorische Verschlüsse 




Ein Habitus-Vergleich des Beutlers (Abb. 3 a) mit dem VF-Stadium der 
Eutheria (3 b , c) ergibt Übereinstimmung hinsichtlich der transitorischen Ver- 
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Schlüsse. Bei Macropus rufus sind die unterhalb der dicken Peridermschicht 
liegenden verwachsenen Lider und die mit der Kopfhaut verwachsene Pinna 



Abb. 11. 

Augenschutz und Gesamtorganisation des Auges bei Geburt. 
a: Beim neugeborenen Dasyurus quoll besteht der extrauterin notwendige Augenschutz lediglich 
aus Peridermüberzug; bei Macropus ist bei Geburt ein doppelter Schutz vorhanden: Periderm 
und die durch eine Lidmauer (Lm) verbundenen Lider; c: bei Stadium VF der Eutheria ist die 
Ventrikelspalte (Vs) geschlossen und die Retina differenzierter als jene der Beutler-Neonaten. 


schwierig festzustellen, während sie bei den Eutheria deutlich in Erscheinung 
treten. Lid- und Lippenverwachsung des Beutlers sind noch nicht völlig zellu- 
larisiert, hingegen ist ein verhorntes und mehrere Zellschichten umfassendes 
Periderm vorhanden. In Stadium VF der Eutheria bestehen Lid- und Lippen- 
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Verschluss aus gut sichtbaren Einzelzellen, ein verhorntes Periderm wird bei diesen 
rezent ja intrauterin durchlaufenen Ontogenese-Stadien noch nicht ausgebildet. P 
Abbildung 10 a dokumentiert die Verhältnisse des Beutlers, 10 b jene von Erina - M 05 ' 
ceus europaeus für die Lippenverwachsung. Der Lidverschluss weist je vergleich¬ 
bare Strukturierung auf. 



Abb. 12. 

Hirnzustand bei Lidverschluss. 

a: Das Gehirn des neugeborenen Beutlers Didelphis virginiana ; b: Macropus griseus und 
c: eines Schlüpflings von Tachyglossus aculeatus zeigt eine aus Matrix (Ma) und Mantelschicht 
aufgebaute Hemisphärenwand; d: Mus musculus bei Lidverschluss, 
ca: Commissura anterior, Rp: Rindenplatte, To: Tr. olfactorius lateralis, Vt: dritter Ventrikel. 


Die Lidverwachsung der Marsupialia ist einem primitiveren Hirn- und 
Retinastadium zugeordnet als jene der £w//?ena-VF-Stadien. Während bei Macro- (/ 
pus griseus ein leichter Differenzierungsunterschied zwischen den peripheren 
länglichen und den zentralen kugeligen Retinazellen besteht und jene von Didelphis $i 
virginiana sich sogar nur aus länglichen Neuroblasten aufbaut, sind in der VF- h 
Retina von Mus musculus bereits drei Schichten zu unterscheiden: die Matrix mit p 
peripheren länglichen und zentralen kugeligen Zellen sowie die Faserschicht. A 
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Abbildung 11 stellt diese unterschiedlichen Verhältnisse schematisch dar und gibt 
in 11 a ausserdem die Situation jener Beutler wieder, welche als Neonaten wie 
Dasyurus quoll noch keinen Lidverschluss, sondern lediglich mit Periderm über¬ 
wachsene Augen haben. 



Die Hemisphärenwand von Didelphis virginiana und Macropus griseus 
(Abb. 12 a, b) besteht aus Matrix und Mantelschicht. Der Randschleier ist bei 
Macropus , hingegen noch nicht bei Didelphis entstanden. Das Lidverschluss- 
Stadium der Eutheria (Abb. 12 <7, Mus musculus 14^ ET) zeichnet sich durch 
bedeutend fortgeschrittenere Differenzierung aus: Es ist hier bereits die Rinden¬ 
platte vollständig angelegt. Es sei ausserdem der für stammesgeschichtliche 
Ableitung der Ontogenese-Typen wichtige Sachverhalt erwähnt, dass die Mono - 
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tremata- Schlüpflinge (Abb. c, Tachyglossus aculeatus n. Ziehen, 1904) bei Lidver¬ 
schluss eine den Marsupialia vergleichbare Hirnsituation aufweisen. 


a 









Kehlkopfsituation bei Marsupialia-Neonaten und Eutheria-VF- Stadien. 
a: die Epiglottis (Ep) von Trichosurus vulpecula reicht nahe ans Pharynxdach, die Milchpassage 
geschieht im Recessus piriformis (Rp), die Arywülste sind durch die sagittale Spalte (sS) voll¬ 
ständig voneinander getrennt; b: bei Microcebus murinus mit eben geschlossenen Augen ist die 

Lösung der Verklebung im Gang. 

Abkürzungen Abbildung 3. 

Es wird also der Lidverschluss der Marsupialia bei Stadien mit weniger 
differenziertem Skelett und Gehirn ausgebildet als bei den Eutheria. Auf früheren 
Gestaltstadien als bei den Eutheria ist sodann eine Verbindung zwischen Pharynx 
und Larynx hergestellt; ich erwähnte bereits S.34 dass sich bei den Beutler- 
Neonaten eine offene sagittale Spalte vorfindet (Abb. 13), sodass die Luftpassage 
vom Ductus nasopharyngeus via Larynx zu Trachea und Lunge möglich ist. Bei 
den £W/?*?ntf-VF-Stadien hingegen findet Lösung der transitorischen Kehlkopf¬ 
verwachsung eben statt. 

c. Gesamtsituation bei Geburt 

Die VF-Stadien der Eutheria sind also etwas besser differenziert als die Beutler- 
Neonaten. Über die Lebensfähigkeit derartiger Feten als auf früheren stammes¬ 
geschichtlichen Stufen eben zur Welt kommenden Entwicklungsstadien können 
deshalb wohl kaum Zweifel bestehen. Man könnte gegen die Hypothese von 
einem in VF stattgehabten früheren Geburtszeitpunkt aber einwenden, die 
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Eutheria-\orfahrtn hätten nicht dieselben günstigen Voraussetzungen gehabt wie 
die Marsupialia , wo die ständig an der Zitze hängenden Jungen durch den Beutel 
I vor störenden Umweltseinflüssen bewahrt werden. 

Nun sind aber eben die primitivsten Beutler noch nicht im Besitze eines 
Marsupiums und weisen dazu eine noch dürftigere Neonaten-Situation auf als 
zum Beispiel Didelphis virginiana. Verschiedene beutellose Marmosa- Arten schlep¬ 
pen ihre Brut an den Mammae hängend so lange mit sich herum, bis sie nach 
40 bis 60 Tagen einigermassen sich selbst überlassen werden kann. Die Möglich¬ 
keit ähnlicher Anfangsbedingungen auch bei den Eutheria . beziehungsweise bei 
ihren Vorfahren, sehe ich durch folgende Beispiele belegt. Blair (1941) berichtet 
über Baiomys , einen Nager, der mit weniger als 20 Tagen Tragzeit und mit ebenso 
rascher postnataler Entwicklung wie Mesocricetus auratus ursprüngliche Fort- 
pflanzungs- und Entwicklungsverhältnisse beibehalten hat. Die Jungen heften sich 
kurz nach Geburt an die Zitzen der Mutter und bleiben hier ohne Unterbruch 
während 19 bis 22 Tagen. Die Versicherung des Autors, dass er dieses Verhalten 
während der ganzen Zeit verfolgt habe, spricht für die Besonderheit der Beo¬ 
bachtung. Lösen von den Zitzen und Entwöhnung geschehen gleichzeitig. Es gibt 
weitere Fälle, die dafür sprechen, dass „fixierte Laktation' 4 in der Stammes¬ 
geschichte der Eutheria mit Zähigkeit beibehalten werden kann. Es ist dies vor 
allem auffällig bei der Gattung Neotoma , deren Vertreter den Dehnungsstatus 
erreicht haben dürften und Junge von etwa 60 mm SST und 10—15 g Gewicht, 
das ist das doppelte bis dreifache des Gewichts eines Rattus- Neonatus, zur Welt 
bringen. Richardson (1943) berichtet von Neotoma albigula , dass das einzige 
Junge nach Geburt die meiste Zeit bewegungslos an der Zitze hängend zubringt. 
Das Laktationsorgan wird nur losgelassen, wenn es gegen ein anderes ausgetauscht 
werden soll. Die bei Geburt bereits durchgebrochenen Inzisivi sind zu seinem 
Schutz nach innen umgebogen. Neotoma fuscipes schleppt an den Zitzen bis 
drei Junge mit sich herum. Auch über Neotoma magister wird von Poole (1940) 
berichtet, dass die Jungen sich während 21 Tagen ununterbrochen an den Zitzen 
festhalten. Ihr Verlassen fällt wie im Falle von Baiomys mit der Entwöhnung 
zusammen. Für die Insektenfresser habe ich Angaben von Zitzenfixierung der 
Jungen nicht gefunden. Das erstaunt insofern, als sich auch hier noch sehr 
ursprünglich gebliebene O-Typen finden (Cryptotis parva , Talpa europaea). Bei 
den Fledermäusen dürfte das Festhalten der Jungen an den Zitzen mit der hän¬ 
genden und fliegenden Lebensweise in Zusammenhang zu sehen sein. 

Andere ähnliche Fälle können wahrscheinlich nicht im Sinne einer Bei¬ 
behaltung sehr ursprünglicher Verhaltensweisen zur Aufzucht unentwickelter 
Nestlinge gedeutet werden. Oft werden die Jungen nämlich auch dann an den 
Zitzen hängend von ihrer Mutter mitgeschleppt, wenn diese aufgestört wird: bei 
Apodemus sylvaticus und A. flavicollis n. Dieterlen (1963), Dipodomys nitratoides 
n. Culbertson (1946), Peromyscus nuttalli n. Goodpaster et al. (1954). 






60 


FABIOLA MÜLLER 


6. Zusammenfassung 

Ich habe in diesem Kapitel nicht allein die Merkmale des von allen Eutheria 
durchlaufenen Lidverschluss-Stadiums darstellen, sondern vor allem die in andern 
Arbeiten (Müller, 1969) geäusserte Vorstellung von einem frühen und eventuell 
frühesten, bei Eutheria -Vorfahren vorkommenden Geburtsstadium einlässlich 
begründen wollen. Diese Hypothese gründet sich also auf folgende Fakten und 
Überlegungen: 

1. Stadium VF ist gekennzeichnet durch eben verschlossene Sinnesorgane, 
durch einen kurz vorher entstandenen sekundären Gaumen, durch eine hoch- 
gestellte Epiglottis sowie durch einen in Abbau befindlichen Mesonephros, einen 
funktionsbereiten Metanephros mit Glomeruli und durch eine Reihe weiterer 
Merkmale, die sich auch bei den im System höchststehenden Gruppen in gleicher 
Zuordnung finden. 

Die Beutler-Geburtssituation lässt erkennen, dass von diesen Charakteristika 
besonders die Sinnesverschlüsse in Hinordnung auf eine unmittelbar bevor¬ 
stehende Geburt entstehen. Bei den rezenten Eutheria treten die transitorischen 
Verwachsungen relativ zum rezent realisierten Geburtszeitpunkt viel zu früh auf, 
und es lässt sich eine unmittelbare Beziehung zur rezenten Geburtssituation nicht 
feststellen. Es liegt die Annahme nahe, es sei eine stammesgeschichtlich frühere 
Geburt von Proto-Eutheria bereits in VF erfolgt. 

2. Dieses frühe bei fast allen Eutheria ontogenetisch noch als Lidverschluss- 
Stadium dokumentierte Stadium besitzt eine Gestaltorganisation, die jene der 
Beutler-Neonaten überschreitet. 

3. Zugunsten einer Geburt in VF sprechen ferner Überlegungen zur Evolution 
der Viviparität. Auch die ersten lebendgebärenden Proto-Eutheria dürften ihre 
Jungen wohl nur während kurzer Zeit im Uterus behalten haben. Es erinnern die 
Entwicklungsdauern bis VF mit Werten von 13*4, 14 ! /2 und 17J4 Tagen auffallend 
an die Tragzeiten der Marsupialia. 

4. Die übereinstimmende Grösse des Stadiums VF bei Formen unterschied¬ 
licher Adult-Ausmasse, verschiedenster Elevationshöhe und recht abweichender 
Entwicklungszeiten bis VF spricht für äusserst konservative Bewahrung der 
früheren Verhältnisse. 

5. Die Fortpflanzung der Vorfahren unserer rezenten Eutheria dürfte zu 
charakterisieren sein durch didelphisähnliche grosse Jungenzahlen von 12 und 
darüber und durch Neonati, welche Grösse und Organisation von VF aufwiesen 
und intensive Brutpflege verlangten. 
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II. Gestaltstadium Eu-NH und Übergangsstadien 

Für einen nach VF erfolgenden Geburtszeitpunkt fehlen den Feten direkte 
Gestalt-Indizien, wie wir sie für Stadium VF in Form der transitorischen Ver¬ 
wachsungen angetroffen haben. Die recht unterschiedlichen, zwischen VF und 
MAB vermittelnden Gestaltmerkmale rezenter Neonaten lassen auf eine konti¬ 
nuierliche Verschiebung des Geburtstermins schliessen. Auffallend bleibt dabei 
der Umstand, dass die Mehrzahl der Eu-NH-Vertreter sich bei den Rodentia 
und Insectivora vorfindet. 

1. Charakteristik der Geburtssituation Eu-NH 

Ich bezeichne mit Eu-NH ein Gestaltstadium mit einem gegenüber VF und 
MAB mittleren Merkmalskorrelat (Tabelle 3), das bei primitiven Eutheria - 









Abb. 14. 

Zustand der Kiefergelenke: Stadium VF und Eu-NH. 
a: Die Neonaten der Marsupialia (Perameles n. ESDAILE 1916) und Stadium VF der Eutheiar 
besitzen erst ein primäres KG ohne Gelenkspalte. Das Dentale (De) als Teil des künftigen SKG 
I ist in Bildung, das Squamosum ist nicht oder nur in erster Anlage vorhanden; b: der Neonatus 
der Stufe Eu-NH weist neben dem primären auch ein sekundäres KG auf Der Meckelsche 
Knorpel (Me) reicht nicht mehr ganz rostral wie in VF (a n. ESDAILE 1916, b n. de BEER 1937). 
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Nesthockern bei Geburt realisiert sein kann. Aus Tabelle 5 mit den wenigen 
bekannten Zeitplänen ist ersichtlich, dass die zwischen VF und Eu-NH liegende 
Periode äusserst kurz ist. Sie beträgt bei Formen mit ursprünglich gebliebener 
Entwicklungsgeschwindigkeit wie Mesocricetus auratus und Raltus norxegicus 
rund 1 / 5 der Zeit, die zur Ausbildung des Stadiums VF benötigt wird. Trotz 
dieser kurzen Spanne erfolgen Änderungen von beträchtlichem Ausmass: die 



Primäres und sekundäres Kiefergelenk in Eu-NH: Neugeborener Mesocricetus auratus (16 ET). 
a: Das in der Ontogenese zuerst entstandene primäre KG besitzt noch keine Gelenkspalte; | 
b: zwischen Squamosum und Dentale des SKG hat sich ein Discus articularis gebildet. 
Da: Discus articularis, De: Dentale, Gh: Gelenkhöhle, Gp: Gehörgangplatte, Go: Goniale, 
In: Incus, Ma: Malleus, Sq: Squamosum, St: Stapes, Ty: Tympanicum. 

Grösse der Feten wächst auf etwa das doppelte bei Sciurus vulgaris , Rattus 
norxegicus , Erinaceus europaeus ; das Dentale entwickelt Gelenk- und Kron- 
fortsatz; im Unterschied zu VF mit nur primärem KG liegt nun ausserdem ein 
sekundäres vor mit Discus articularis und doppelter Gelenkspalte (Abb. 14, 15); 
die Ersatzossifikation chondrocranialer Einheiten hat eingesetzt. Zum mittleren 
Merkmalskorrelat rechne ich hinsichtlich der Verknöcherung ausser den primären 
Knochenzentren in Stylo- und Zeugopodium solche in den Metacarpalia 2—5, 
den Metatarsalia 2—5 und den Endphalangen 2—5. Im Kopf liegt das Deck¬ 
knocheninventar nun vollständig vor; Ersatzossifikation findet sich in der Ala 
temporalis, im Supra-, Ex- und Basioccipitale und eventuell in andern Einhei¬ 
ten; knorpelig liegen vor die Ohr- und Nasenkapsel und die Gehörknöchelchen. 

Von peripherer Keratinisierung im Meatus acusticus abgesehen (Abb. 16) 
sind die Sinnesverschlüsse gegenüber VF noch unverändert. Hingegen hat dort, 
wo in VF eine Lippenverwachsung ausgebildet wird, ihre Öffnung vor und in Eu- 
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Abb. 16. 

Kopfquerschnitt mit Ohrmuschel und Porus acusticus extemus der neugeborenen Ratte. 
a: Übersicht; b: Pinna (Pi) und Kopfintegument; c: Porus acusticus extemus (Pa). Abbildung 

16 c gegenüber b um 90° gedreht. 

He: Hemisphärenende, Ok: Ohrkapsel, Pf: Peridermfetzen. St: Stapes. 




















Tabelle 12 

Nesthocker verschiedener Gestalt - und Cerebralisationsstufen 
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' NH eingesetzt. Das Integument dieser Geburtsstufe ist in allen mir begegneten 
Fällen noch nackt, wenn wir von den Vibrissen der Schnauzenpartie absehen. 
Durch ein haarloses Integument zeichnet sich aber auch Tupaia glis aus 
(Sprankel, 1959), die n. Spatz (1965) und Altner (1969) bei Geburt schon 
weiter entwickelt ist als Nesthocker der Stufe Eu-NH. 

Tabelle 12 zeigt detailliert, dass das oben erwähnte Merkmalskorrelat bei 
Geburt realisiert wird von Mesocricetus auratus, Rattus norvegicus , Sciurus 
vulgaris und Erinaceus europaeus. Talpa europaea ist etwas weniger differenziert; 
Mus musculus überschreitet die Stufe Eu-NH. Es zeigen diese Fälle, dass inner¬ 
halb eines übereinstimmend in Erscheinung tretenden O-Typus eine leichte 
Verbesserung der Geburtsgestalt stattfindet Wir sehen das noch deutlicher, 
wenn wir weitere Nesthocker auf ihre Ossifikationsmerkmale prüfen. Tabelle 12 
dokumentiert für Echinops telfairi , Tupaia glis und Oryctolagus cuniculus ein 
deutliches Überschreiten der Stufe Eu-NH; diese Neonaten unterscheiden sich 
von Felis domestica dadurch, dass ihr Malleus noch nicht vom Meckelschen 
Knorpel getrennt ist. Der neugeborene Ursus arctos zeigt bei Geburt Ossifikations¬ 
merkmale, die jenen von Mus musculus vergleichbar sind. 

Tabelle 12 sondert die Nesthocker ausserdem nach ihrem Adult-Cerebra- 
lisationsgrad. Es zeigt sich, dass Neonaten der Stufe Eu-NH im Falle von Sciurus 
vulgaris und vielleicht auch anderer Sciuridae adult höher cerebralisiert sind als 
normale Nesthocker. Wir werden diese Ausnahme zur Praezedenzregel von 
Portmann im Kapitel zur Cerebralisation besprechen. Häufiger und innerhalb 
der Gruppe als Regel kommt die Kombination einer dürftigen Geburtsgestalt 
mit hoher Adult-Cerebralisation vor bei den Fissipedia. Wir werden im speziellen 
Teil sehen, dass diese Carnivora-G ruppe sich dadurch auszeichnet, dass die 
Nesthocker relativ zur Cerebralisationsstufe als Frühgeburten zur Welt kommen 
mit besonders auffälliger Hilflosigkeit und langdauernder postnataler Unreifephase. 
Die neugeborenen Bären zum Beispiel zeichnen sich Rattus gegenüber durch viel 
grössere Unbeholfenheit aus, entsprechen ihre Bewegungen n. Riese (1943) 
doch erst etwa jenen eines VF-Stadiums der Ratte n. Angulo y Gonzalez (1932). 


2. Gestaltstufe Eu-NH als intrauterin durchlaufenes Ontogenese-Stadium 

Viele der bekannten Eutheria durchlaufen Gestaltstadium Eu-NH intrauterin, 
da sie wegen ausgedehnter Tragzeitverlängerung auf späterer Entwicklungsstufe 
zur Welt kommen. Abbildung 17 zeigt uns den Habitus zweier derartiger Bei¬ 
spiele: Ca via cobaya (17 a) und Lepus europaeus ( b ) mit gegenüber ihrem VF- 
Stadium doppelter Länge. Neben dieser starken Grössenzunahme fallen Änderung 
der Proportionen sowie bessere Differenzierung der Pinna und der Extremitäten 
auf. Das nackte Integument ist relativ zur Situation bei Mesocricetus auratus (c) 
mit Geburt in Eu-NH noch wenig entwickelt, lediglich die als warzenartige 
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Abb. 17. 


Habitus von Eu-NH-Stadien. 

a: Lepus europaeus 54 mm; b : Cavia cobaya 52 mm, 38 ET; c: Mesocricetus auratus vor Eu-NH, 
14 ET; d: Dasyurus quoll 20 mm, 36 TT (n. HILL+al. 1955); e: Rattus norvegicus, Neonatus. 
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Gebilde das Integument vorwölbenden Vibrissenanlagen sind gut sichtbar. Das 
in die Abbildung einbezogene Beuteljunge von Dasynrus quoll ( d) ist von 
ähnlichem Habitus. 

Jene Eutheria , die bereits in VF gegenüber den allgemein realisierten Ver¬ 
hältnissen Abweichungen aufweisen, behalten sie im Laufe der weiteren Onto- 
I genese bei, sodass auch bezüglich Stadium Eu-NH eine Ausnahmesituation 
vorliegt. Das gilt für die Paarhufer und für Homo sapiens. 

Menschliche Feten erreichen Eu-NH-Merkmale in den Gliedmassen bei 
SST-Längen von etwa 49/50 mm, während im Kopf die Merkmale von VF 
vorliegen. Der von Schaefer i. Blechschmidt (1963) dargestellte Fetus mit 
Ossifikation der Metacarpalia 1—5, der vorderen Grundphalangen 1—4, der 
Metatarsalia 1—5 sowie der Endphalangen beider Gliedmassen zeigt sogar 
bereits ein Überschreiten von Eu-HN. In Curgy (1965) ist für die Vorderextre¬ 
mitäten eines gleichlangen Stadiums von 49 mm Verknöcherung der Metacarpalia 
2—5 und der Endphalangen 1—5 angegeben, für die Füsse sind Merkmale leider 
nicht angeführt.- Im Kopf tritt Eu-NH-Organisation erst etwa bei 100 mm 
SST auf. Der von Reinbach (1963) bearbeitete Fetus von 93 mm ist ihr schon 
nahe: die Ersatzossifikation hat Ex-, Basi- und Supraoccipitale erfasst. Bei 
einem wenig mm längeren von Noback (1944) beschriebenen Stadium von 
105 mm haben die Extremitäten die Eu-NH-Organisation bereits beträchtlich 
überschritten, indem vorn und hinten schon alle Phalangenglieder ossifiziert 
vorliegen. Wir werden auf weitere Einzelheiten im 4. Teil näher eingehen und dort 
auch sehen, dass nach dem Durchlaufen der eben besprochenen Unterschiede in 
Stadium MAB schliesslich eine Merkmalszuordnung besteht, wie wir sie für 
andere Eutheria kennen. 

Abweichungen stellen wir sodann für die Perissodactyla fest. Auch hier 
wird Organisation Eu-NH in Kopf und Gliedmassen nicht gleichzeitig erreicht. 
Das bereits für VF erwähnte Nachhinken in der Ausbildung der Kopfmerkmale 
wird beibehalten, und es beträgt der Unterschied zwischen Feten mit Gliedmassen- 
und solchen mit Kopf-Eu-NH-Merkmalen bei Bos taurus etwas mehr als 21 Tage. 

3. Vorkommen der Gestaltstufe Eu-NH als Geburtsorganisation 

Die Abkürzung Eu-NH weist darauf hin, dass das mit ihr gemeinte Stadium 
von Eutheria- Neonaten realisiert wird. Es findet sich die Eu-NH-Gestalt- als 
Geburtsstufe innerhalb der Insectivora ausser bei Erinaceus europaeus auch bei 
Blarina brevicauda n. Angaben von Hamilton (1929) und wahrscheinlich bei 
Sorex araneus n. de Beer (1929). Bei den besser bekannten Rodentia dürfte sie 
von einer Grosszahl der Nesthocker realisiert werden. Ich zähle hier einige im 
speziellen Teil durch Autorenhinweise und andere Angaben näher dokumentierte 
Beispiele auf: Rattus norvegicus , Mesocricetus auratus , Apodemus mystacinus , 
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Baiomys taylori subater , Clethrionomys glareolus , Dipodomys heermanni tularensis , 
Peromyscus grossypinus, Meriones shawi, Citellus beechyi. Innerhalb der Xenarthra 
scheint lediglich Chaetophractus noch dieser Nesthocker-Gestaltstufe anzugehören; 



Abb. 18. 

Rückbildung des Meckelschen Knorpels und der Lippenverwachsung bei Marsupialia und 

Eutheria. 

Der MK der Marsupialia wird langsamer rückgebildet als jener der Eutheria. Wenn Perameles 
mit 10,5 und Didelphis mit 15 PN (aj die Organisation Eu-NH bereits überschritten haben, 
ist bei diesen Beutlern die Knorpelspange noch fast intakt. Bei den Eutheria findet sich ein 
vollständiger MK nur bis VF (Z^); zur Zeit der Organisation Eu-NH ( b 2 ) ist dessen rostral der 
Augen sich befindlicher Abschnitt entweder bereits resorbiert oder ossifizisrt. Die Lippenver¬ 
wachsung der Beutler wird in MAB (a z ) gelöst; bei den Eutheria mit Lippenverschluss finden 
sich freie Lippen schon in Eu-NH. Abbildung#^ n. ESDAILE (1916) und NESSLINGER (1956). 

die übringen bekannten Vertreter der Gruppe sind zu Nestflüchtern mit fortge¬ 
schrittenerer Geburtsorganisation evoluiert. Gestaltmässig stehen sodann einige 
Vertreter der Fissipedia diesem Merkmalskorrelat noch nahe. Ich erwähnte 
bereits den in Tabelle 12 aufgeführten Fall von Ursus arctos\ ungefähr gleiche 
Ossifikationsmerkmale wie der Bären-Neonatus weist Mustela nivalis bei Geburt 
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auf; Mustela wird nach Angaben von Heidt & al. (1968) nackt und mit einer 
J SST-Länge von 44 mm geboren. Nach der Abbildung eines Aufhellungspräparates 
sind alle Phalangenglieder, die Metatarsalia und -carpalia diaphysisch ossifiziert, 
Tarsalia und Carpalia scheinen in knorpeligem Zustand vorzuliegen. 


III. Gestaltstadium MAB 

Ich nenne diese dritte Gestaltstufe MAB wegen der eben realisierten Ver¬ 
selbständigung des Malleus. Unter Malleus-Ablösung ist dabei die im Gebiet 
des Goniale sich vollziehende Trennung des ursprünglichen Meckelschen Knorpels 
in den künftigen Malleus und einen Rest des Meckelschen Knorpels zu verstehen. 
Unter den Stadien, die als ontogenetische und stammesgeschichtliche Stufen auf 
dem Weg zur Nestflüchter-Geburtssituation durchlaufen werden, ist das hier 
vorliegende ein besonders wichtiges. 


1. Das Stadium MAB in der Ontogenese 
a. Malleusablösung und Kieferfunktion 

In Stadium MAB wird in der Individualentwicklung die Grundlage wichtiger 
Funktionen realisiert: einerseits wird durch die Malleusablösung das primäre 
KG seiner akustischen Aufgabe freigegeben, anderseits dürfte das mit Gelenk¬ 
spalte und Discus articularis versehene sekundäre KG Bewegungsfreiheit erreichen 
durch den Umstand, dass der bisher wohl blockierend wirkende Meckelsche 
Knorpel in MAB stark zurückgebildet vorliegt. 

Möglichkeiten zu Aussagen über den Funktionsbeginn geben zum Teil 
Gestaltkriterien fertiger Gelenke, zum Teil Beobachtungen über tatsächliche 
Betätigung (SKG: Fressen); Hinweise geben ausserdem theoretische Über¬ 
legungen. 

Im allgemeinen treten Gelenke bei ihrer Fertigstellung dann in Funktion, 
wenn die nervösen Grundlagen zur Betätigung der sie bedienenden Muskeln 
ebenfalls vorliegen. Es spielt damit für den Funktionsbeginn nicht allein die 
Fertigstellung der Gelenke und Muskeln, sondern auch die Entwicklungsreife 
des Gehirns eine Rolle. Da deren Eintritt von der Hirn-Entwicklungsgeschwindig¬ 
keit abhängig ist und da für verschiedene Säuger je neue Differenzierungsge¬ 
schwindigkeiten vorliegen können (Teil 3), ist die Zeit zwischen Fertigstellung 
der Gelenke (vereinfachend MAB) und Funktionseintritt als verschieden lang 
zu erwarten. Wir werden bei den konkreten Beispielen lediglich als Extremfall 
die Situation antreffen, dass Funktionsanfang der Kiefergelenke und Malleusab¬ 
lösung zeitlich zusammenfallen. 




Tabelle 13 


Malleusablösung und postnatale Ereignisse 
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1. Primäres Kiefergelenk 

Die Morphogenese des primären KG wird bei Rodentia und Insectivora 
erst etwas nach MAB abgeschlossen. Die Gelenkspalte zwischen Malleus und 
Incus (Tabelle 13) wird lediglich in zwei mir bekannten Fällen schon vor Malleusab- 
lösung gebildet: n. Spatz (1967) bei Tupaia glis und nach eigener Prüfung bei 

, Talpa enropaea . ln den von Frey (1911) besprochenen Gruppen (Chiroptera, 
Rodentia , Carnivora , Ungulata) tiitt bei vielen Vertretern eine durchgehende 
Gelenkspalte adult nicht mehr auf. Es soll dieser Umstand der Nichtverschieb¬ 
barkeit der beiden Gelenkelemente das Floren jedoch nicht beeinträchtigen. 

> Deshalb dürfen wir dem späten Auftreten der Spalte vielleicht keine zu grosse 
Bedeutung zumessen. Zu einer abgeschlossenen Morphogenese der Gehörknöch¬ 
elchen wird auch der Abbau des sie während der Ontogenese umgebenden 
Mesenchyms gehören; er geschieht n. Tabelle 13 in zahlreichen der untersuchten 
Fälle erst nach MAB. 

Ausser einer abgeschlossenen Entwicklung der Gehörknöchelchen ist für 
eine Funktion natürlich auch jene des Cortischen Organs, der Cochlearis-Fasern 
und des Gehirns erforderlich. Felis domestica mit MAB bei Geburt zeigt n. 
Ellingson (1960) erste Reaktion auf Hörreize nach 7/8PN. Nach Pujol & al. 
(1968) ist Reizbeantwortung für Frequenzen von 500-2500 schon mit 2/3PN 
möglich. Zu dieser Zeit sind bei Felis die Zellen des Cortischen Organs der 
Cochlea-Basis reif; mit 8PN ist ihre Genese bis zur 3. Windung, mit 14PN bis 
zum Apex abgeschlossen. Nach Chaloupka (1968) erfolgt bei Rattus (mit MAB 
in 4PN) die Beantwortung akustischer Reize mit 14PN, bei Cavia cobaya sofort 
nach Geburt. Für Didelphis virginiana mit Malleusablösung um 32PN tritt 
n. Mc Clain (1939) Hören mit 50PN auf. In allen aufgeführten Fällen liegen 
Höreintritt und Augenöffnen nahe beisammen (Tabelle 13) während zu MAB 
ein beträchtlicher Abstand ( Rattus 10 Tage) vorliegen kann. 

2. Sekundäres Kiefergelenk 

Die Morphogenese des SKG scheint schon in Eu-NH abgeschlossen; bei 
den meisten Eutheria sind zu dieser Zeit Discus articularis und doppelte Gelenk¬ 
spalte vorhanden (Abb. 15). In einer Diskussion zum frühest möglichen Funktions¬ 
eintritt muss ausser dem Zustand des Gelenkes an sich bei den Beutlern jener des 
mächtigen Lippenverschlusses und bei Marsupialia und Eutheria wohl auch die 
Länge des Meckelschen Knorpels beachtet werden. Während letzterer, vom 
Articulare abgesehen, n. Versluys (1936) bei den Reptilia zeitlebens als knorpeliger 
Stab im Unterkiefer erkennbar ist, erfährt er bei den Säugern bereits früh in der 
Ontogenese eine Rückbildung. Sie geht der Malleusablösung voraus bei den 
Monotremata (Tachyglossus aculeatus) und Marsupialia (Didelphis virginiana, 
Perameles , Macropus griseus) sowohl als bei den Eutheria. Bei den mir bekannten 
Vertretern der dritten Gruppe setzt der Abbau schon zwischen VF und Eu-NH 
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ein. Von dem zum Os mentale verknöchernden Abschnitt abgesehen, wird kurz 
nach Lidverschluss der Meckelsche Knorpel rostral der Augen resorbiert 
(Abb. 18 6 2 ). Zur Zeit der obenerwähnten Trennung zwischen Malleus und 
MK-Rest ist die Rückbildung noch weiter fortgeschritten. Im Falle von Mus 
musculus , Acomys cahirinus und Erinaceus europcieus reicht der verbleibende 
Knorpelrest noch etwa bis zur Eintrittsstelle des N.V 3 ins Dentale (b 3 ). Bei der 
neugeborenen Tupaia glis , welche der Gestaltstufe MAB nähersteht als dem 
Stadium Eu-NH ist n. Angaben von Spatz (1967) der MK noch von beachtlicher 
Ausdehnung. 

Es seien im Rahmen dieses kurzen Gestaltvergleichs auch die Verhältnisse beim 
Menschen geschildert. Die Malleus-Ablösung wird von Vinogradoff (1910) für 
ein Stadium von 180 mm tete-siege (um 152 ET) beschrieben; Moffett (1957) gibt 
für einen 10 Wochen älteren Feten an, dass der MK ,,between the mandible and 
the skull“ sehr ausgedünnt sei. Es dürfte aus diesen beiden Angaben hervorgehen, 
dass beim Menschen die für niedere Formen in MAB charakteristische Situation 
mit einem bis zum Foramen mandibulare reichenden Rest des MK während 
längerer Zeit fast unverändert beibehalten wird. 

Bei den Marsupialia geschieht n. Angaben der Autoren etwas langsamere 
Rückbildung. Perameles von 23 mm Gesamtlänge und 10 1 /» PN mit leicht über¬ 
schrittener Organisation Eu-NFI weist n. Esdaile (1916) rostral lediglich einen 
kurzen Unterbruch des MK auf (a x ); bei einem Stadium von 35 mm Gesamtlänge 
und 17 ! /2 PN zerfällt der MK rostral in Einzelstücke ( a 2 ). Didelphis xirginiana 
von 31 PN hat n. McClain (1939) einen MK, der sich im ganzen Verlauf in 
Abschnitte gliedert. Ein eigenes Stadium von Didelphis sp. von etwa 35 PN 
realisiert den in Abbildung 17 a 3 schematisch dargestellten Zustand. Der MK ist 
innerhalb des Goniale unterbrochen; ein Reststück reicht noch bis zur Anlage 
des letzten Molaren. 

Funktionsbeginn des SKG bereits zur Zeit der Malleusablösung ist für 
Tupaia glis dokumentiert. Spontanes Fressen tritt hier mit 19 PN auf, das Augen¬ 
öffnen liegt um 15/21 PN (Sprankel, 1961). Bei den übrigen in Tabelle 13 auf¬ 
geführten Beispielen findet sich erstes Fressen zum Teil bedeutend später als die 
Malleusablösung aber in manchen Fällen zur Zeit des Augenöffnens, wie die 
theoretischen Überlegungen zum Funktionseintritt dies erwarten lassen können 
(Mus musculus , Rattus norxegicus , Oryctolagus cuniculus , Mustela erminea , 
Felis domestica). Dieterlen (1961) erwähnt von Mesocricetus auratus , dass die 
Jungen unter günstigen Bedingungen ab 12/14 PN von der Mutter getrennt, 
d.i. selbständig fressend, weiterzuleben vermögen; das Augenöffnen ereignet sich 
bei 12 PN, die Malleusablösung fand hingegen schon 9 Tage früher statt. 




Malleusablösung und Gliedmassenzustand 
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Calcaneus ossifiziert 

Talus ossifiziert 

beginnende Verknöcherung der Carpalia 

Epiphysen-Ossifikation 


Das untersuchte Stadium von Procavia arborea (104 mm SST) zeigt im Cavum tympani eine fortgeschrittenere Situation als die Fälle mit unmittelbar erfolgter Malleusablösung. 
Verknöcherung von Calcaneus und Talus ist somit nicht sicher auch schon in MAB realisiert. 
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b. Weitere morphologische und physiologische Aspekte des Stadiums MAB 

Zur Zeit der Malleusablösung liegt ein bestimmter Extremitätenzustand 
vor (Tabelle 14), der wahrscheinlich nur deshalb nicht durchgehend ganz derselbe 
ist, weil bei höher cerebralisierten Formen die Gestaltprozesse sehr langsam 
ablaufen, so dass im Zeitpunkt der Malleus-Abtrennung erst ein Tarsus-Element 
mit einem Ossifikationszentrum versehen sein kann, während beim Zeitraf¬ 
fertempo der primitiven Eutheria der Verknöcherungskern des zweiten Elements 
bereits in Erscheinung tritt. Die Carpalia liegen noch knorpelig vor. Im Kopf 
ist die Ossifikation von Malleus und Incus fortgeschritten und die Ohrkapsel im 
Cochlea-Abschnitt verknöchert (Tabelle 3). 

Ich habe früher erwähnt, dass die Integumententwicklung der Eutheria 
im Verlaufe der stammesgeschichtlichen Tragzeitverlängerung eine Verschiebung 
erfährt dergestalt, dass zur Zeit der Geburt sicher ein verhorntes Periderm und 
ein Stratum granulosum vorliegt. Für Stadium MAB als Geburtssituation kann 
ich von den untersuchten Formen her sagen, dass immer (wenn auch in manchen 
Fällen sehr feine) Behaarung vorliegt. Angaben zur Fellentwicklung, die zugleich 
solche zur Entstehung der Temperaturregulation enthalten, werden in Tabelle 15 
aufgeführt. Pichotka (1964) macht darauf aufmerksam, das Erreichen der 
Homoiothermie stehe in Beziehung der Entwicklung des ZNS, da ja die Tiere 
auch in den Besitz anderer Funktionen kämen, tt die mit der histologisch nach¬ 
weisbaren Reifung des Nervensystems Zusammenhängen wie der koordinierten 
Bewegung, der Fähigkeit zu zittern u.a.“. Die fast gleichzeitige Fertigstellung des 
Fells und Lösung des Lidverschlusses ist für die in Tabelle 15 dokumentierten 
Formen tatsächlich auffallend. 

2. Das Gestaltstadium MAB in der Phylogenese: Übergang vom Nesthocker 

zum Nestflüchter 

Wir definieren den Nestflüchter als eine Form, die mit offenen Augen zur 
Welt kommt; Eutheria , die vor Augenöffnen geboren werden, sind Nesthocker. 
Der phylogenetische Weg zum Nestflüchter besteht infolgedessen darin, dass 
der Fetus im Verlaufe einer stammesgeschichtlichen Tragzeitverlängerung so 
lange im Uterus zurückbehalten wird, dass bei Geburt die Augen eben offen sind. 
Es geschieht dabei die Einbeziehung der ursprünglich postnatal ablaufenden 
Entwicklungsprozesse in die intrauterine Phase in kleinen Schritten. Ich schliesse 
das aus dem je verschiedenen, jedoch geringfügig verschiedenen Ossifikations¬ 
zustand von Nesthockern bei Geburt. Tabelle 12 zeigt uns einen kontinuierlichen 
Verknöcherungsfortschritt der Vertreter Talpa , Mesocricetus , Mus, Tupaia , 
Echinops. Wir können die Reihe nach Angaben von Altner (1969) vervollstän¬ 
digen mit Microcebus murinus und nach solchen von Joller (mdl.) für Myotis 
myotis , welche mit Ossifikationsbeginn im Carpus die Folge abschliesst. 
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Tabelle 15 


Entwicklung der Temperaturregulation und des Integuments unter Berücksichtigung 
der Beutler Didelphis virginiana und Setonix brachyurus 



Temperaturregulation 
bei 1 —10° vorhanden 

Fell relativ vollständig 

Augenöfifnen 

Didelphis virginiana 

90/95 PN 

Morrison (1962) 

70 PN 

McCrady (1938) 

60 PN 

McCrady (1938) 

58 PN 

McCrady (1938) 

Setonix brachyurus 

120 PN 

Sharman (1959) 

130/145 PN 
Sharman (1959) 

140 PN 

Waring (1955) 

Mus musculus 

20 PN 

SüMNER (1913) 

24 PN 

Pincus et al. (1933) 

15 PN 

Freye et al. (1960) 

12 PN 

Freye et al. (1960) 

Clethrionomys rutilus 

17 PN 

Morrison (1954) 

7/10 PN 

Morrison (1954) 

10/11 PN 

Morrison (1954) 

Rattus 

18—30 PN 

Buchanan et al. (1947) 

14/16 PN 

14 PN 

Addison (1912) 

Mesocricetus auratus 

19/23 PN 

Hissa et al. (1964) 
i. Wittke (1964) 


12 PN 

Mohr (1954) 

Lemmus lemmus 

6/11 PN 

Mount (1959, 1962, 1964) 

\. Wittke (1967) 

11 PN 

10/12 PN 

Frank (1962) 

Erinaceus europaeus 

31 PN 

Eisentraut (1935) 

20 PN 

Herter (1933) 

14 PN 

Herter (1933) 

Felis domestica 

16 PN 

Wolburg (1957) 

12 PN 

14 PN 

Canis familiaris 

21 PN 

Jensen et al. (1955) 


14 PN 


Nun ist dieser Übergang zum Nestflüchter bei den einzelnen Formen ver¬ 
schieden hinsichtlich der notwendig werdenden stammesgeschichtlichen Trag¬ 
zeitverlängerung, weil das Augenöffnen bei den einen einem frühen, bei den 
andern einem späten und wieder andern irgend einem intermediären Gestalt¬ 
stadium zugeordnet sein kann. Am geringsten muss sie bei jenen Eutheria sein, 
bei welchen Lösung des Lidverschlusses und fortgeschrittene Hirnorganisation 
mit MAB zusammenfallen. Das ist zum Beispiel der Fall bei Lepus europaeus. 
(Künftige Bezeichnung solcher Formen: MAB-Nestflüchter). 
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Wir kommen so im Zusammenhang mit der Gestaltstufe MAB sowohl auf 
Fragen der verschiedenartigen Zuordnung von Gestalt- und Hirnstadien (2. Teil) 
wie auf zeitliche Aspekte (3. Teil) zu sprechen. 


Zusammenfassung des 1. Teils 

Die Evolution des Ontogenesetypus bei den Eutheria besteht in einer Ver¬ 
änderung der Gestalt- und Cerebralisationsmerkmale der Neonaten. Der vor¬ 
liegende Teil beschäftigt sich vor allem mit den Gestaltabwandlungen, welche 
die Nesthocker auf ihrem stammesgeschichtlichen Weg zum Nestflüchter durch¬ 
laufen. Es ergeben sich folgende Feststellungen: 

1. die meisten £w//?cr/ö-Nesthocker kommen mit einem fortgeschritteneren 
Gestaltzustand zur Welt als die Marsupialia. Sie durchlaufen aber intrauterin 
bei Lidverschluss ein Stadium, das hypothetisch als Geburtsstadium von Proto- 
Eutheria beschrieben wird; es zeigt mit seinen zeitlichen und gestaltlichen Besonder¬ 
heiten an, dass die viviparen Proto-Eutheria eine Startperio'de durchlaufen haben 
dürften, die jener der rezenten Beutler ähnlich ist. 

2. Unter den rezenten £W/7cr/ö-Nesthockern gibt es eine ganze Skala von 
gestaltlich je fortgeschritteneren Neonaten; das spricht für eine kontinuierliche 
Veränderung der Gestaltkomponente im Ontogenesetypus. Nesthocker mit 
bei Geburt eben abgelöstem Malleus (und jene mit noch weiter differenzierter 
Gestalt) werden als Übergangsformen bezeichnet; es liegt in MAB nämlich eine 
Gestaltsituation vor, welche Aktualisierung von Nestflüchterverhalten ermöglicht, 
falls die Hirnentwicklung mit so grosser Geschwindigkeit abläuft, dass in MAB 
eine (durch das Augenöffnen nach aussen angezeigte) fortgeschrittene Hirnorga¬ 
nisation erreicht wird. 

3. Die Evolution zum primitiven £w//7mtf-Nestflüchter erfolgt also in einer 
sukzessiven Verbesserung der Geburtsgestalt bis mindestens zur Organisation 
MAB. 


Summary of part I 

The evolution of the ontogenetic type in the Eutheria consists of a change in 
the morphological characters from body and brain of the newborn. The present 
part deals mainly with the body transformations in the newly born which the 
nidicoles have gone through on their evolutionary path to the nidifuge state. 
Following Statements are made: 
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1. Most nidicolous Eutheria are born at a more advanced stage than the 
Marsupialia. Düring the period of joint eyelids they go through an intra-uterine 
stage that is hypothetically described as birth-stage of the Proto-Eutheria. With 
its chronological and morphological particularities, this stage shows that the 
viviparous Proto-Eutheria could have gone through a primary period resembling 
that of the recent Marsupialia. 

2. Among the recent nidicolous Eutheria there are many degrees of more 
i or less advanced birth-stages; this hints at a continous alteration of the morpho¬ 
logical components in the ontogenesis type in this mind that a same species of 
Eutherians was born with successively more developed body Organization. 
Those nidicoles with a detached malleus at birth: stage MAB (MAB = abrevia- 
tion for the german notion Malleusablösung) (and those that are even more 
differentiated) are described as transition forms; a morphological Situation exists 
in the MAB which allows the actualization of a nidifuge behavior, provided that 
the brain development is fast enough to reach a sufficient degree of Organization 
(revealed outwardly by the opening of the eyes). 

3. Evolution towards the primitive nidifuge Eutheria takes place by a gradual 
improvement of the body caracters at birth, up to at least the stage MAB degree 
of Organization. 


Resume de la l re partie 

L’evolution du type ontogenique chez les Eutheria consiste en une modifi- 
cation des caracteres morphologiques du corps et du cerveau des nouveau-nes. 
La presente partie traite avant tout de l’evolution des caracteres du corps parcourue 
par les nidicoles sur leur voie phylogenetique pour aboutir aux nidifuges. II en 
ressort les constatations suivantes: 

1. La plupart des Eutheria nidicoles naissent ä un stade de developpement 
plus avance que les Marsupialia. Au moment de la realisation de la suture des 
paupieres, ils passent par un stade intrauterin qui peut etre hypothetiquement 
decrit comme etant le stade natal des Proto-Eutheria; il indique, tant par ses 
particularites morphologiques que chronologiques, que les Proto-Eutheria vivi- 
pares ont probablement du traverser une periode primaire qui ressemble ä celle 
des Marsupiaux recents. 

2. Parmi les Eutheria nidicoles recents, on trouve une gamme entiere de 
stades de developpement chez les nouveau-nes; ce qui indiquerait une transfor- 
mation continue des caracteres morphologiques dans le type d’ontogenese en ce 
sens qu’au cours de la phylogenese une meme espece d’Eutheriens naitra avec des 
caracteres morphologiques toujours plus avances. Les nidicoles ä malleus detache 
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ä la naissance: stade MAB (MAB = abreviation pour l’expression allemande: 
Malleusablösung) (et ceux qui sont encore plus differencies) sont designes comme 
formes de transition; il existe en effet une Situation morphologique dans ce stade, 
qui permet l’actualisation du comportement nidifuge, dans le cas oü le develop- 
pement de Pencephale se deroule assez rapidement pour qu’une Organisation 
avancee (indiquee ä l’exterieur par l’ouverture des yeux) soit atteinte. 

3. Revolution vers l’Eutheria nidifuge primitif se produit donc par une 
amelioration graduelle de Torganisation morphologique du nouveau-ne, au 
moins jusqu’au stade MAB. 
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